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De los grupos que constituyen el linaje de Crocodylomorpha, sólo el grupo de los coco-
drilos modernos (Eusuchia), junto a los notosuquios y algunos neosuquios, sobreviven a la 
crisis de diversidad de finales del Cretácico y llegan hasta nuestros días. Tradicionalmente, 
se ha considerado que los eusuquios constituyen un grupo monofilético cuya radiación 
temprana tuvo lugar en algún momento cercano a la base del Cretácico, mientras que los 
linajes que constituyen el crown-group Crocodylia y en los que se incluyen los cocodrilos 
actuales, parecer estar claramente establecidos durante el Cretácico Superior.
El desarrollo de esta tesis doctoral pretende aportar una hipótesis sobre las relaciones 
de parentesco de los taxones implicados en esta radiación temprana de Eusuchia. Para 
ello, los objetivos propuestos se centran en el análisis morfológico y filogenético del mate-
rial craneal procedente del Cretácico Superior europeo previamente descrito y supuesta-
mente relacionado con la especie Allodaposuchus precedens, además de la identificación 
y clasificación de las formas inéditas de crocodilomorfos reconocidas en el yacimiento 
campano-maastrichtiense de Lo Hueco (Fuentes, Cuenca).
Los resultados obtenidos, confirman la existencia de dos morfotipos claramente diferen-
ciados en el yacimiento de Lo Hueco, que constituyen dos nuevas especies de eusuquios 
pertenecientes al clado Allodaposuchidae. Este nuevo clado, propuesto en esta tesis doc-
toral, constituye el grupo hermano de Crocodylia e incluye formas campano-maastrichtien-
ses de distribución exclusivamente europea.
Allodaposuchidae muestra un patrón de distribución vicariante en el archipiélago finicre-
tácico europeo, con un grupo monofilético localizado en el este de Europa y constituido por 
la especie Allodaposuchus precedens y otro grupo monofilético en el oeste de Europa, que 
incluye formas de la península ibérica y del sur de Francia.

CAPÍTULO I:
Introducción y antecedentes
I.1. Breve historia evolutiva de los cocodrilos modernos
I.1.1. El linaje de Archosauria
I.1.2. El turno de los crocodilomorfos
I.1.3. Los cocodrilos modernos (Eusuchia)
I.1.4. El crown-group Crocodylia
I.2. Hipótesis y objetivos de la presente memoria de tesis
I.3. Material y métodos
I.3.1. Materiales
I.3.2. Métodos
I.3.3. Abreviaturas anatómicas
I.3.4. Abreviaturas institucionales

Introducción y antecedentes
7
I.1 BREVE HISTORIA EVOLUTIVA 
DE LOS COCODRILOS MODERNOS
I.1.1. EL LINAJE DE ARCHOSAURIA
A finales del Pérmico, hace algo más de 250 millones de años, tuvo lugar una gran 
extinción que acabó con prácticamente la totalidad de la diversidad marina. En los me-
dios terrestres desaparecieron muchos grupos de sinápsidos primitivos, lo que propició la 
radiación de otros grupos de depredadores que fueron asentándose hasta dominar el glo-
bo. De esta forma, durante el Triásico se produjo una de las más importantes radiaciones 
evolutivas en los vertebrados en la que se diferencian los dos linajes principales de reptiles 
arcosaurios: por un lado el que dará lugar a pterosaurios, dinosaurios y aves, y por otro el 
que dará lugar a los crurotarsales, en el que están incluidos los cocodrilos actuales. Aun-
que los dos linajes tienen representantes actuales, ni las aves ni los cocodrilos son buenos 
ejemplos de la enorme diversidad y disparidad de sus respectivos grupos.
Con respecto a los cocodrilos, durante el Mesozoico y principios del Terciario fueron un 
grupo mucho más diverso y dispar de lo que son en la actualidad, incluyendo ejemplares 
de pequeño tamaño hasta enormes animales de casi veinte toneladas, desde nadadores 
hasta ágiles corredores cuadrúpedos, pasando por animales completamente acorazados. 
Además, frente a la distribución geográfica restringida a ríos y lagos tropicales que mues-
tran los cocodrilos actuales, en el registro fósil se conocen especies distribuidas por todo 
el mundo y en multitud de ambientes. 
Los primeros crurotarsales estaban representados por formas muy diversas (ver Benton 
y Clark, 1988; Brusatte et al., 2010; Nesbitt, 2011): los fitosaurios (procedentes principal-
mente de sedimentos triásicos de Alemania, Marruecos y Norteamérica), los ornitosúqui-
dos (descritos a partir de material proveniente del Triásico Superior de Escocia y Argenti-
na), los aetosaurios (también conocidos como estagonolepídidos, surgieron en el Triásico 
Superior en América, África y Europa), los rauisúquidos (de amplia distribución y diversas 
morfologías corporales) y los crocodilomorfos (cuyos primeros representantes eran formas 
cuadrúpedas veloces y de pequeño tamaño). De todos estos grupos, solo los crocodilo-
morfos lograron superar el límite Triásico-Jurásico.
I.1.2. EL TURNO DE LOS CROCODILOMORFOS 
A pesar de que Hay (1930) ya utilizó el término Crocodilomorphi, el grupo  Crocodylomorpha 
fue descrito por Walker (1970) para incluir a todos los miembros de Crocodylia y una larga 
serie de grupos hermanos atendiendo a una serie de sinapomorfías compartidas tanto 
por taxones fósiles como actuales. Los crocodilomorfos más primitivos son los “esfeno-
suquios”, que incluyen una serie de formas basales caracterizadas por presentar extremi-
dades muy gráciles. Surgieron en el Triásico Superior y llegaron hasta el Jurásico Inferior, 
presentando una gran distribución geográfica. Debido a que su registro fósil está consti-
tuido por numerosos ejemplares fragmentarios, no existe consenso sobre si representan 
Capítulo I
8
un grupo monofilético o un grupo parafilético que incluye una serie de taxones hermanos 
sucesivos de Crocodiliformes (ver Benton y Clark, 1988; Nesbitt, 2011; Irmis et al., 2013).
El término Crocodyliformes fue utilizado por primera vez por Hay (1930), pero fue 
en publicaciones posteriores cuando se definió filogenéticamente de manera formal el 
clado (Benton y Clark, 1988; Sereno et al., 2001). En Crocodyliformes se incluyen los 
“ protosuquios”, grupo muy diverso con formas de pequeño tamaño que se conoce desde 
el Triásico hasta el Cretácico y que presentó una amplia distribución geográfica. No todos 
los Crocodyliformes no Mesoeucrocodylia forman un grupo monofiletico, sino que parecen 
distribuirse como una seríe de grupos hermanos sucesivos de un linaje mucho más amplio 
denominado Mesoeucrocodylia.
Entre los mesoeucrocodilos se distinguen dos grandes linajes, los notosuchios y los 
neosuchios. Los notosuquios comprenden formas cretácicas de pequeño tamaño y den-
tición heterodonta y formas muy diversas y ampliamente distribuidas desde el Cretácico 
Superior hasta el Mioceno (ver Pol et al., 2014).
Dentro de neosuquios se incluye a los talatosuquios, grupo de cocodrilos marinos con 
cuerpos alargados y estrechos y cola musculosa para facilitar el movimiento bajo el agua. 
Ocuparon los mares en un amplio rango geográfico desde el Jurásico Medio hasta su 
desaparición en el Cretácico Inferior. Los neosuquios más derivados incluyen formas ge-
neralmente longirrostras (aunque no todos) semiacuáticas como los goniofolídidos, coco-
drilos de gran tamaño como los tethysuquios, y los cocodrilos modernos o eusuquios (ver 
Benton y Clark, 1988; Pol et al., 2009; Andrade et al., 2011; Bronzati et al., 2012) (Fig. 1.1).
Figura 1.1. Relaciones de parentesco de Crocodylomorpha (Modificado de Pol et al., 2009; 2014; Nesbitt, 
2011; Andrade et al., 2011; Bronzati et al., 2012; Irmis et al., 2013).
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I.1.3. LOS COCODRILOS MODERNOS (EUSUCHIA)
Como se ha comentado, de todos los grupos que constituyen el linaje de 
 Crocodylomorpha, sólo el grupo de los cocodrilos modernos, junto a los notosuquios y 
algunos neosuquios (por ejemplo algunos Tethysuchia), sobreviven a la crisis de diversidad 
de finales del Cretácico (hace 66 millones de años). Tradicionalmente se ha considerado 
que estos cocodrilos modernos forman un grupo monofilético denominado Eusuchia de-
finidos por una serie de sinapomorfías (como los bordes de la coana formados exclusiva-
mente por los pterigoides o la posesión de vértebras procélicas). La definición de Eusuchia 
es compleja, dado que pretende dar contenido a un término clásicamente utilizado para 
denominar al grupo de grado más derivado de los crocodilomorfos, lo que le ha conferido 
unos límites taxonómicamente difusos.
El término Eusuchia fue acuñado por Huxley en 1875 en su trabajo sobre Stagonolepis 
robertsoni, en el cual también definía los grupos “Parasuchia” y “Mesosuchia” en base a ca-
racteres endocraneales y occipitales fundamentalmente. Para Huxley (1875:428),  Eusuchia 
presentaba las siguientes características:
Tanto los palatinos como los pterigoides producen placas óseas, que prolongan las 
fosas nasales hacía atrás, y dan lugar a fosas nasales secundarias, situadas en la parte 
posteroventral del cráneo. 
Los centros vertebrales que siguen al atlas y al axis son procélicos, excepto en 
las dos vértebras sacras, cuyas caras opuestas son planas, y la primera caudal, cuyo 
centro es doblemente convexo. 
Presencia de un pasaje eustaquiano medio localizado entre el basiesfenoides y el 
basioccipital, y generalmente dos canales eustaquianos laterales también delimitados 
por hueso.
El coracoides es alargado.
El ala del ilion es tan baja en su zona delantera como para ser casi obsoleta; y 
presenta un mero rudimento de un proceso antero-dorsal. El margen acetabular está 
profundamente hendido.
El isquion es alargado dorsoventralmente, y corto anteroposteriormente. Su mar-
gen acetabular presenta una profunda depresión, frente a la cual hay un fuerte proceso 
para la articulación con el pubis. Hay dos huesos carpales proximales alargados y 
estrechos, y cinco dígitos en la mano. En los pies, el calcáneo tiene un fuerte proceso 
hacia atrás y el quinto dígito es rudimentario.
Siempre hay más de dos series longitudinales de escamas dorsales carenadas; 
y cuando existe armadura torácico-abdominal ventral, contiene más de ocho series 
longitudinales de escamas.
Las escamas ventrales se componen de dos osificaciones unidas suturalmente.
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En posteriores diagnosis de Eusuchia (Clark, 1986; Benton y Clark, 1988; Norell y Clark, 
1990; Clark y Norell, 1992; Brochu, 1999, Salisbury et al., 2006) los autores coincidían con 
Huxley (1875) en señalar que la presencia de una coana rodeada completamente por los 
pterigoides y la posesión de vértebras procélicas eran los caracteres que definían el clado. 
Por ejemplo, Clark en su trabajo sobre las relaciones filogenéticas de los arcosaurios 
crocodilomorfos consideraba dentro del grupo algunos taxones clásicos y definía Eusuchia 
en los siguientes términos (Clark, 1986:416):
Algunas formas con vértebras procélicas y/o un paladar secundario que contie-
ne los pterigoides han sido incluidas con los cocodrilos actuales dentro de Eusuchia 
pero no parecen pertenecer al clado Crocodylia tal como se define aquí. Esto incluye 
Hylaeochampsa (Owen, 1874) y Stomatosuchus (Stromer, 1925). Por tanto, Eusuchia 
se mantiene para el grupo monofilético formado por estos taxones y Crocodylia. Estos 
están unidos por las siguientes sinapomorfías: 
1. Las coanas están rodeadas por los pterigoides (carácter 136). 
2. Las vértebras son procélicas (carácter 119; similar en Theriosuchus y la forma de Fruita). 
Eusuchia podría tener una primera vértebra caudal biconvexa, como en los coco-
drilos, pero esta zona no se conserva.
Benton y Clark mantenían esta diagnosis en su publicación sobre la filogenia de arco-
saurios y las relaciones de Crocodylia, estableciendo algunas consideraciones sobre los 
taxones dudosos (Benton y Clark, 1988:323):
Hay tres taxones que no están claramente incluidos en el crown-group  Crocodylia, 
y que podrían ser taxones hermanos de Crocodylia en lugar de miembros (…). 
 Hylaeochampsa (Owen, 1874; Andrews, 1913) es conocido por solo un único ejemplar, 
que incluye la parte posterior de un cráneo con la coana en los pterigoides. El ejem-
plar tipo de Stomatosuchus Stromer (1925), que fue destruido durante  la Segunda 
Guerra Mundial, posee vertebras procélicas y la coana en el pterigoides.  Leidyosuchus 
( Erickson, 1976) podría estar más cercanamente relacionado con los cocodrilos que 
con los otros dos, pero sus sinapomorfías con cocodrilos son desconocidas en este 
último caso. 
Norell y Clark reevalúan la especie de neosuquio derivado Bernissartia fagesii, señalando 
la problemática existente a la hora de definir el clado Eusuchia (Norell y Clark, 1990:124):
La diagnosis de Eusuchia es problemática debido a que varios de los caracteres 
aparentemente derivados del grupo no pueden ser determinados para  Hylaeochampsa 
vectiana y Stomatosuchus inermis. De hecho, el carácter eusuquiano derivado que 
puede ser determinado para Hylaeochampsa vectiana, la coana situada dentro de los 
pterigoides, no puede ser verificado en Stomatosuchus inermis (Stromer, 1925, p. 5), y 
las vértebras procélicas cervicales y troncales de este último no pueden ser verificadas 
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en Hylaeochampsa vectiana. (Si las vértebras procélicas del Wealden de Inglaterra 
que fueron descritas como Heterosuchus valdensis por Seeley (1887) son referibles a 
Hylaeochampsa vectiana entonces las vértebras troncales procélicas estarían presen-
tes en este taxón; sin embargo, no se conocen ejemplares individuales que presenten 
elementos diagnósticos de ambos taxones, por lo que la sinonímia todavía no se ha 
establecido). La posición filogenética de Stomatosuchus inermis es menos clara que la 
de otros eusuquios debido a que la única característica que lo sitúa en Eusuchia (vér-
tebras troncales procélicas) podría haber ocurrido independientemente en otro taxón 
no eusuquiano, Theriosuchus pusillus. Desafortunadamente, todo el material de este 
taxón fue destruido durante la Segunda Guerra Mundial, y la descripción y las figuras 
de Stromer son las únicas evidencias que quedan de este taxón hasta que nuevo ma-
terial salga a la luz (…).
(…) Se consideran aquí los siguientes caracteres para diagnosticar Eusuchia: 1) la 
coana se sitúa completamente dentro de los pterigoides y está situada cerca de su 
límite posterior (desconocido en Stomatosuchus), 2) las vértebras cervicales y tron-
cales son procélicas (adquirido convergententemente por Theriosuchus, desconoci-
do en Hylaeochampsa), 3) los cóndilos en la primera vértebra caudal biconvexa son 
fuertemente convexos (desconocido para Hylaeochampsa vectiana y  Stomatosuchus 
inermis), y 4) los osteodermos dorsales carecen de una zona anterior levantada y 
lisa en la superficie dorsal donde se imbrican los osteodermos (desconocido para 
 Hylaeochampsa vectiana y Stomatosuchus inermis).
Posteriormente Clark y Norell llevan a cabo la reevaluación de Hylaeochampsa vectiana, 
confirmando la diagnosis que realizaron en el trabajo sobre Bernissartia y la posición de 
Hylaeochampsa dentro del clado Eusuchia a pesar de su naturaleza fragmentaria (Clark y 
Norell, 1992:4):
Nosotros presentamos previamente una diagnosis revisada de los Eusuchia (Norell 
y Clark, 1990): (1) coana situada dentro de los pterigoides cerca de su límite posterior, 
(2) vértebras troncales procélicas, (3) vértebras cervicales procélicas (adquirido con-
vergentemente en Theriosuchus), (4) cóndilos en la primera vértebra caudal biconvexa 
fuertemente convexos, y (5) osteodermos dorsales carecen de una zona lisa anterior-
mente en la superficie dorsal donde se imbrican. Como enfatizábamos, sin embargo, 
muchos taxones primitivos de Eusuchia no pueden ser evaluados para todos estos 
caracteres, incluyendo Hylaeochampsa vectiana. Solo el primer carácter es conocido 
al estar presente en esta especie.
Por tanto, parece que existe consenso en la diagnosis del clado, pero el uso de dicha 
definición acarrea algunos problemas debido a la mala preservación de la región palatal 
de algunos taxones importantes en los que la posición de la coana no está clara (Brochu, 
1999) y que la presencia de vértebras procélicas ha tenido lugar en multitud de ocasiones 
a lo largo de la historia evolutiva de Crocodyliformes (Norell y Clark, 1990; Salisbury y Frey, 
2001). A pesar de ello, Eusuchia quedaba definido como el grupo monofilético que incluía 
al último antecesor común de Crocodylia e Hylaeochampsa vectiana y todos sus descen-
dientes, lo que confería al clado un rango temporal desde el Barremiense (Cretácico Infe-
rior) hasta la actualidad (Fig. 1.2).
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Figura 1.2. Filogenia calibrada de los principales linajes de Eusuchia (Modificado de Brochu et al., 2012; 
Brochu, 2013).
Hylaeochampsa vectiana se definió en base a un fragmento craneal procedente del 
 Barremiense de la Isla de Wight, en Inglaterra (Owen, 1874; Clark y Norell, 1992). El ejem-
plar presenta claramente una posición retrasada de la coana y completamente rodeada por 
los pterigoides. Sin embargo, no existen elementos vertebrales que puedan ser asignados 
a este taxón. A pesar de haber sido asignado a diferentes grupos como Pholidosauridae 
(von Zittel y Eastman, 1902) o Alligatorinae (Wu et al., 1996), existe consenso al considerar a 
Hylaeochampsa como un eusuquio basal, ya sea como el taxón hermano o formando par-
te del clado hermano de Crocodylia (Owen, 1850; von Huene, 1933; Clark y Norell, 1992; 
Salisbury et al., 2006; Pol et al., 2009; Martin, 2010; Buscalioni et al., 2011; Brochu et al., 
2012; Bronzati et al., 2012; Puértolas-Pascual et al., 2013; Narváez et al., 2014) (Fig. 1.3).
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Figura 1.3. NHMUK R 177, holotipo de Hylaeochampsa vectiana Owen, 1874. A, vista dorsal; B, vista 
ventral; C, vista lateral izquierda; y D, vista occipital (Modificado de Clark y Norell, 1992).
El hecho de que Hylaeochampsa sea considerado tradicionalmente como el represen-
tante más antiguo de Eusuchia, hace que tenga lugar un lapso, tanto cronológico como 
morfológico, entre este taxón barremiense y el nodo Crocodylia. En el marco de este in-
tervalo, se han ido describiendo diversos taxones a lo largo de los últimos veinte años 
(ver epígrafe II.1), cuyas relaciones entre si y en el contexto de la base de Eusuchia pare-
ce que comienzan a dilucidarse. Por un lado, formas barremiense-maastrichtienses que 
se han incluido junto a Hylaeochampsa en el clado Hylaeochampsidae (Buscalioni et al., 
1997, 1999, 2011; Martin, 2007; Ösi et al., 2007; Delfino et al., 2008a) y por otro formas 
campano-maastrichtienses procedentes de Rumania, Francia y España relacionadas con 
la especie Allodaposuchus precedens (Buscalioni et al., 2001; Martin y Buffetaut, 2005; 
Delfino et al., 2008b; Martin, 2010; Puértolas-Pascual et al., 2013). Aunque no existe una 
propuesta filogenética consensuada sobre la estructura interna del grupo que dio origen 
a los cocodrilos modernos, existe una tendencia a agrupar estos taxones del tránsito 
 Barremiense-Maastrichtiense europeo que parecen constituir grupos afines y que confor-
man el clado hermano de Crocodylia. 
No obstante, los análisis filogenéticos efectuados hasta ahora han proporcionado una 
evidente falta de resolución en la base de Eusuchia, haciendo que las relaciones entre 
muchos de los taxones conocidos en este intervalo temporal no sea clara todavía (Martin 
y Buffetaut, 2008; Martin, 2010; Buscalioni et al., 2011; Puértolas et al., 2011). Esto puede 
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deberse a la naturaleza fragmentaria de muchos de los taxones que componen la diversi-
dad conocida en torno a la base del nodo Eusuchia y en esta situación resulta de especial 
relevancia el material procedente del yacimiento de Lo Hueco (Fuentes, Cuenca), ya que 
es abundante y cuenta con ejemplares muy completos que podrían ayudar a comprender 
la variabilidad de algunos de los taxones descritos y a establecer las relaciones entre los 
ejemplares conocidos hasta el momento en el Cretácico Superior europeo.
I.1.4 EL CROWN-GROUP CROCODYLIA
En nuestros días, los cocodrilos representan una fracción mínima de la diversidad 
de los arcosaurios y están restringidos a un pequeño grupo de formas con hábitos an-
fibios y circunscritos a una distribución circumtropical. Las formas vivas representan los 
reptiles de mayor tamaño en la actualidad y están incluidas en veintitrés especies que 
se distribuyen en tres linajes, ya diferenciados a finales del Mesozoico: Crocodyloidea 
(que engloba a varias especies de Crocodylus, Mecistops cataphractus y Osteolaemus 
 tetraspis),  Alligatoroidea (varias especies pertenecientes a los géneros Alligator, Caiman, 
 Melanosuchus y  Paleosuchus) y Gavialoidea (compuesto exclusivamente por Gavialis 
 gangeticus). La posición del falso gavial, Tomistoma schlegelii no está totalmente consen-
suada, de forma que las hipótesis basadas en datos morfológicos tienden a considerar-
lo un miembro de Crocodyloidea (Norell, 1989; Salisbury y Willis, 1996; Brochu, 1997a, 
1999, 2003; Piras et al., 2010) mientras que las filogenias moleculares lo relacionan con 
los  Gavialoidea (Densmore y Owen, 1989; Harshman et al., 2003, Oaks, 2011; Man et 
al., 2011) y la combinación de ambos tipos de caracteres proponen opciones alternativas 
( Gatesy et al. 2003; Gold et al., 2014).
Los cocodrilos actuales conforman un grupo monofilético que hereda el nombre del 
tradicional Orden Crocodylia (Gmelin, 1789), restringido por Benton y Clark (1988) como 
el clado que incluye el último antecesor común de aligatoroideos, crocodiloideos y ga-
vialoideos y todos sus descendientes y modificado más tarde por Brochu (2003) como 
el clado que incluye el último antecesor común de Alligator mississippiensis, Crocodylus 
niloticus y Gavialis gangeticus y todos sus descendientes. Crocodylia, constituye por tanto 
el  crown-group de Crocodylomorpha y cuenta con una definición relativamente robusta a 
partir de un conjunto de sinapomorfías (Clark, 1986; Clark y Norell, 1992; Salisbury y  Willis, 
1996; Brochu, 1999). Entre otros caracteres que justifican la monofilia del grupo está el 
cierre y desplazamiento medial del canal craneocuadrado y la ausencia de un reborde del 
exoccipital que cubre la zona del canal craneocuadrado, pero existe un gran número de 
sinapomorfías que hasta el momento se distribuyen de forma ambigua en este nodo debi-
do al desconocimiento de la condición presente tanto en Hylaeochampsa como en otras 
formas de eusuquios no Crocodylia. La incorporación a un análisis filogenético de la infor-
mación facilitada por los ejemplares procedentes de Lo Hueco podría contribuir de forma 
notable a completar la información que falta en este nodo.
Los registros más antiguos de Crocodylia corresponden a restos de aligatoroideos 
y gavialoideos del Campaniense de América del Norte (Lambe, 1907; Erickson, 1972; 
 Schwimmer, 1986; Norell  y Hutchison, 1994; Williamson, 1996; Wu et al., 1996). Aunque 
los primeros crocodiloideos conocidos proceden del Maastrichtiense (Mook, 1941), proba-
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blemente este linaje debería haber estado presente ya durante el Campaniense. Este he-
cho, sumado a la variabilidad morfológica existente tanto en aligatoroideos primitivos como 
en gavialoideos primitivos podría indicar una divergencia entre los tres grandes grupos de 
Crocodylia anterior al Campaniense (Brochu, 2003). No obstante, a pesar de que los datos 
morfológicos apoyen una divergencia temprana de los gavialoideos con respecto al resto 
de grupos de cocodrilos actuales, los datos moleculares, como se comentó anteriormente, 
parecen respaldar una estrecha relación entre gavialoideos y tomistominos y por tanto una 
divergencia mucho más reciente entre crocodiloideos y gavialoideos (Brochu, 2003, 2009; 
Green et al, 2014).
Durante las dos últimas décadas algunos autores han publicado diferente material pro-
cedente del tránsito campano-maastrichtiense de Europa y lo han asignado a alguno de 
los tres linajes actuales de Crocodylia (Buscalioni et al., 1997, 1999; Laurent et al., 2000; 
Storrs y Efimov, 2000; Martin, 2007, 2010; Martin y Buffetaut, 2008; Puértolas et al., 2011), 
lo que podría llevar a pensar que de forma sincrónica existían formas de estos tres grupos 
durante este intervalo de tiempo. Sin embargo, los últimos análisis filogenéticos parecen 
situar tanto a las formas incluidas en el linaje de los crocodiloideos como en el de los aliga-
toroideos fuera de Crocodylia, en la base de Eusuchia (Brochu, 2013; Narváez et al., 2014).
Esta distribución podría llevar a pensar en un origen laurasiático de los miembros ba-
sales de Crocodylia, y una posterior colonización del resto de los continentes durante el 
Cenozoico, reemplazando la mayoría de las faunas de crocodilomorfos del Mesozoico. Lo 
que sí está claro es que los tres principales linajes de Crocodylia ya se encontraban bien 
distribuidos por casi la totalidad del globo durante el Cenozoico y por tanto la radiación 
de los eusuquios tuvo que producirse en algún momento cercano a la base del Cretácico, 
mientras que la radiación de Crocodylia tuvo que acontecer a finales del Cretácico. En este 
contexto, el registro del Cretácico Superior europeo es particularmente interesante porque 
presenta miembros que inequívocamente pertenecen a Eusuchia y que podrían proporcio-
narnos valiosa información acerca de estas radiaciones tempranas.
Por otro lado, existe una serie de neosuquios derivados, como Theriosuchus,  Goniopholis, 
Bernissartia, Pachycheilosuchus, Rugosuchus, Shamosuchus o “el  Neosuchia de las  Hoyas” 
(sensu Ortega et al., 2000) que constituyen la secuencia de grupos hermanos sucesivos de 
Hylaeochampsa + Crocodylia (Brochu, 1999; Pol et al., 2009). Todos estos taxones son lau-
rasiáticos y algunos de ellos europeos, lo que podría llevar a pensar que el origen de los co-
codrilos modernos estaría situado en un escenario europeo entre el  Barremiense ( Cretácico 
Inferior) y el Campaniense (Cretácico Superior). Sin embargo, en los últimos años se han 
descrito algunos cocodrilos neosuquios derivados, como  Susisuchus del Aptiense de Brasil 
(Salisbury et al., 2003; Fortier y Schultz, 2009),  Isisfordia del Albiense- Cenomaniense de 
Australia (Salisbury et al., 2006) o  Aegisuchus del  Cenomaniense de Marruecos ( Holliday y 
Gardner, 2012), que de forma inequívoca indican que el escenario laurasiático es demasiado 
simple, y que formas gondwánicas poco conocidas, como Stomatosuchus y  Aegyptosuchus 
del Cenomaniense de Egipto (Stromer, 1925, 1933) o Dolichochampsa del Maastrichtiense 
de Argentina (Gasparini y Buffetaut, 1980) deben ser tenidas en cuenta en futuros análisis 
para la interpretación del origen del grupo.
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I.2 HIPÓTESIS Y OBJETIVOS DE LA PRESENTE MEMORIA DE TESIS
El desarrollo de esta memoria de tesis pretende aportar una hipótesis de las relaciones 
de parentesco de los taxones implicados en la radiación temprana de los cocodrilos moder-
nos (Eusuchia), es decir, el grupo de crocodilomorfos que incluye al antecesor común del 
 crown-group Crocodylia e Hylaeochampsa vectiana y a todos sus descendientes. En el re-
cientemente descubierto yacimiento de Lo Hueco (Campaniense-Maastrichtiense. Fuentes, 
Cuenca) no existen formas que, a priori, se relacionen con los hilaeocámpsidos, pero se reco-
noce una abundante colección de material que parece atribuible a formas cercanas al taxón 
Allodaposuchus precedens. En Europa se han descrito varios cocodrilos supuestamente 
cercanos a Allosaposuchus precedens e incluso se ha considerado que puede presentar una 
amplía distribución en el archipiélago europeo durante el Campaniense y el Maastrichtiense. 
Para construir la hipótesis filogenética que pretende esta tesis se analizará la abundante 
información inédita procedente de Lo Hueco. Esto permitirá formular hipótesis acerca de la 
diversidad de las formas cercanas a Allodaposuchus del registro fósil del Cretácico Superior 
europeo por medio de su comparación con el material conocido de este periodo, así como 
sobre las relaciones de parentesco de estos taxones y el establecimiento de hipótesis deri-
vadas que aporten explicaciones sobre el escenario paleobiogeográfico y cronológico de la 
radiación de Eusuchia y la distribución de los grupos basales de los linajes actuales. 
•	 Hipótesis 1: Los crocodilomorfos hallados en Lo Hueco responden a dos 
morfotipos que pueden asignarse a dos géneros, pertenecientes ambos a la 
base de Eusuchia y cercanos filogenéticamente a otros taxones del sur de 
Francia y norte de España. 
•	 Hipótesis 2: Existe una serie de taxones de Eusuchia que no pertenecen al 
crown-group Crocodylia ampliamente distribuidos por el Cretácico Superior 
laurasiático (pero conocidos desde el Cretácico Inferior) que constituyen, al 
menos, varios linajes independientes.
•	 Hipótesis 3: Existe una división basal del linaje de Eusuchia que implica la apa-
rición de una serie de formas no pertenecientes a ninguno de los linajes actua-
les que presentan una estrecha relación con el taxón rumano  Allodaposuchus 
precedens. Esta primera radiación está compuesta por una serie de formas 
cercanamente emparentadas (monofiléticas) que se distribuyen ampliamente 
por los yacimientos del Campaniense y el Maastrichtiense europeo. 
•	 Hipótesis 4: Como ocurre con otros taxones de vertebrados, la asociación fau-
nística de eusuquios basales no Crocodylia del Cretácico Superior del dominio 
iberoccitano (península ibérica y sur de Francia) responde a un patrón vicariante 
respecto a a las formas emparentadas que se conocen en Europa oriental. 
•	 Hipótesis 5: La diversidad de los eusuquios basales no Crocodylia y cercanos 
a Allodaposuchus del Cretácico Superior del dominio iberoccitano es muy 
alta, quedando por confirmar si esto es debido a la variabilidad intraspecífica 
de las especies del grupo o a una partición estratigráfica, geográfica o ecoló-
gica e distintas especies.
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A partir de estas hipótesis, se persiguen los siguientes objetivos concretos:
•	 Objetivo 1: Realización de un análisis morfológico y filogenético del mate-
rial craneal de Crocodylomorpha hallado en Lo Hueco. La incorporación de 
la información procedente de la variabilidad detectada en el material de Lo 
Hueco permitirá una reevaluación de los caracteres morfológicos utilizados 
tradicionalmente en las matrices de caracteres que analizan el grupo, apor-
tando correcciones en algunas asunciones de homología a partir del análisis 
de la variabilidad de los caracteres entre los individuos de un mismo taxón. Se 
llevará a cabo un análisis morfológico detallado y de la variabilidad presente 
en la muestra.
•	 Objetivo 2: Realización de la asignación taxonómica de los Crocodylomorpha 
del yacimiento de Lo Hueco y analizar la abundancia de estos taxones en el 
ecosistema. Se procederá a revisar colecciones con material interesante para 
el análisis y se realizará  un análisis de caracteres, propuesta de matriz de 
taxones x caracteres y la generación de árboles filogenéticos mediante el uso 
de paquetes informáticos como TNT (Tree analysis using New Technology, 
Goloboff et al., 2008).
•	 Objetivo 3: Comparación de las formas identificadas en la Península Ibérica y 
sur de Francia con el registro mesozoico de Crocodylomorpha de Europa oc-
cidental y establecimiento de las relaciones filogenéticas de todos los taxones 
implicados. De forma sencilla, se comprobará la estructura biogeográfica de 
la hipótesis filogenética resultante, mediante el rastreo de la distribución geo-
gráfica de los distintos nodos en un cladograma calibrado estratigráficamente.
I.3 MATERIAL Y MÉTODOS
I.3.1 MATERIALES
Los materiales estudiados y analizados en la presente memoria de tesis corresponden 
exclusivamente a restos craneales directos de eusuquios alodaposúquidos procedentes de 
diferentes yacimientos localizados en el Campaniense-Maastrichtiense (Cretácico  Superior) 
de Europa. Quedan excluidos de este estudio los restos correspondientes a material post-
craneal que han sido identificados y que pueden ser asignados a Allodaposuchidae.
El material fósil estudiado y analizado (Tabla I.3.1) está depositado en diferentes institu-
ciones europeas como el Museo de las Ciencias de Castilla-La Mancha (Cuenca, España), 
el Museo Paleontológico de Zaragoza (Zaragoza, España); el Museu de les Mines de Cercs, 
en Serchs (Barcelona, España); la Unidad de Paleontología de la Universidad Autónoma de 
Madrid (Madrid, España); el Museo de Ciencias Naturales de Álava, en Vitoria (Álava, España); 
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el Musée des Dinosaures d’Espéraza (Aude, Francia); la Colección Paleontológica Méchin, 
en Vitrolles (Bouches-du-Rhône, Francia); el Muséum d'Histoire Naturelle de  Marseille (Mar-
sella, Francia); el Musée de la Association Culturelle,  Archéologique et Paléontologique de 
l’Ouest Biterrois-Massecaps en Cruzy (Hérault, Francia); el Magyar Állami Földtani Intézet - 
Hungarian Geological Institute (Budapest, Hungría); el  Paleontology-Stratigraphy Museum, 
University Babeș-Bolyai (Cluj-Napoca, Rumanía).
INSTITUCIÓN MATERIAL
Magyar Állami Földtani Intézet - 
Hungarian Geological Institute (MAFI)
MAFI Ob 3131
Paleontology-Stratigraphy Museum, 
University Babeș-Bolyai (PSMBB)
PSMUBB V 438
Musée de la Association Culturelle, 
Archéologique et Paléontologique de 
l’Ouest Biterrois-Massecaps (ACAP)
ACAP M-1695
Colección Paleontológica Méchin 
(MDE/CM)
MDE/CM-616
Muséum d'Histoire Naturelle 
de Marseille (MHNM)
MHNM-482.1, 482.2; MHNM-10833.1; 
MHNM-10834.0; MHNM-15427.0
Museo Paleontológico 
de Zaragoza (MPZ)
MPZ-2011/184; MPZ 2012/288
Museu de les Mines de Cercs (MMC) MMC-829a, MMC-829b; MMC-834; 
MMC-846; MMC-850; MMC-851; 
MMC-854; MMC-856; MMC-857; 
MMC-859; MMC-862; MMC-864; 
MMC-866; MMC-870; MMC-871; 
MMC-876; MMC-879; MMC-881; 
MMC-892
Unidad de Paleontología de la Universidad 
Autónoma de Madrid (UPUAM)
UPUAM A1; UPUAM A2; 
UPUAM V1; UPUAM 502
Museo de Ciencias Naturales 
de Álava (MCNA)
MCNA-1823; MCNA-1881; MCNA-1889; 
MCNA-7478; MCNA-7479; MCNA-7480; 
MCNA-7481; MCNA-7482; MCNA-7483; 
MCNA-7484; MCNA-7485; MCNA-7486; 
MCNA-7487; MCNA-7488; MCNA-7489; 
MCNA-7490; MCNA-7491; MCNA-7492; 
MCNA-7493; MCNA-7494; MCNA-7495a; 
MCNA-7495b; MCNA-7496; MCNA-7502; 
MCNA-7510
Tabla 1.1. Relación del material estudiado.
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Museo de las Ciencias 
de Castilla-La Mancha (MCCM)
MCCM-HUE-02502; MCCM-HUE-02920; 
MCCM-HUE-04263; MCCM-HUE-04378; 
MCCM-HUE-04498;  MCCM-HUE-05161
Tabla 1.1. Relación del material estudiado.
I.3.2. MÉTODOS
Las descripciones osteológicas de los elementos se basan en la nomenclatura anatómi-
ca propuesta por Iordansky (1973), pero se han realizado siguiendo el eje anteroposterior y 
dorsoventral del cráneo y de la mandíbula. De esta forma, tras una descripción general del 
ejemplar y de sus cavidades y fenestras, el orden de los elementos del cráneo es premaxi-
lar, maxilar, nasal, lacrimal, prefrontal, frontal, parietal, postorbital, escamoso, yugal, cua-
dradoyugal, cuadrado, palatino, ectopterigoides, pterigoides, lateroesfenoides, supraocci-
pital, exoccipital, basiesfenoides y basioccipital. En el caso de los elementos mandibulares, 
el orden es dentario, esplenial, coronoides, angular, surangular y articular. Finalmente, si 
existe, se describe la dentición y su fórmula dental.
A continuación se ha procedido a realizar un análisis comparativo de todo el mate-
rial estudiado con taxones filogenéticamente relacionados, con mayor incidencia en los 
taxones que han sido descritos en formaciones con un rango temporal perteneciente al 
Campaniense-Maastrichtiense. Tras estas comparaciones, se han discutido los caracteres 
relacionados con la identificación taxonómica de cada uno de estos ejemplares. Finalmen-
te, se ha procedido a la realización de diferentes análisis filogenéticos y se ha discutido la 
clasificación filogenética obtenida de los taxones implicados en el presente estudio.
Para el análisis filogenético de los distintos ejemplares estudiados se ha seguido el 
método de la Sistemática filogenética o Cladística, que estudia la diversidad de los or-
ganismos a partir de las relaciones de parentesco reflejadas en la clasificación natural de 
los mismos (Wiley, 2011). Para ello, se construirá una matriz que contenga la información 
morfológica de todos los taxones implicados que será procesada mediante el software 
específico para la identificación de árboles filogenéticos de máxima parsimonia. La com-
posición de la matriz de caracteres utilizada para el análisis de los cocodrilos modernos se 
mantiene relativamente estable desde mediados de los años 1990 (Brochu, 1997c), con 
algunas modificaciones en subsiguientes trabajos (Brochu, 1999, 2011; Salisbury et al., 
2006; Buscalioni et al., 2011). En la presente memoria de tesis se ha optado por seguir la 
matriz publicada por Brochu y Storrs (2012), con algunas modificaciones que se señalan 
en el epígrafe III.1, dedicado al análisis filogenético. 
El procesado de las matrices de caracteres se ha realizado con el programa Mesquite 
versión 3.02 (Maddison y Maddison, 2015). De forma general para todas las matrices de 
caracteres incluidas en esta memoria, la obtención de árboles filogenéticos de máxima par-
simonia se ha realizado con el programa TNT versión 1.0 (Goloboff et al., 2008). Para otras 
consideraciones, como la estimación de la robustez y el soporte de los distintos árboles 
filogenéticos, se especificará en cada caso dentro del epígrafe III.1.
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I.3.3. ABREVIATURAS ANATÓMICAS
an, angular.
ar, articular. 
bo, basioccipital.
bs, basiesfenoides. 
ch, coana. 
cqg, surco craneocuadrado. 
cr, coronoides. 
d, dentario. 
ec, ectopterigoides. 
ex, exoccipital. 
f, frontal. 
fa, foramen aërum. 
fcp, foramen caroticum posterius. 
fe, foramen eustaquiano. 
fic, foramen intermandibularis caudalis. 
fm, foramen magnum. 
fo, foramen oval. 
fv, foramen vagi. 
gf, fosa glenoidea. 
if, foramen incisivo. 
itf, fenestra infratemporal. 
j, yugal. 
l, lacrimal. 
lt, lateroesfenoides. 
mx, maxilar. 
n, nasal. 
na, narina. 
o, órbita. 
oc, cóndilo occipital. 
or, receso ótico. 
p, parietal. 
pa, palatino. 
pf, prefrontal. 
pm, premaxilar. 
po, postorbital. 
pob, barra postorbital. 
pt, pterigoides. 
ptf, fenestra postemporal. 
q, cuadrado. 
qj, cuadradoyugal. 
qjs, espina cuadradoyugal. 
rp, proceso retroarticular. 
sa, surangular. 
so, supraoccipital. 
sof, fenestra palatina. 
sp, esplenial. 
sq, escamoso. 
stf, fenestra supratemporal. 
sym, sínfisis mandibular.
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I.3.4. ABREVIATURAS INSTITUCIONALES
•	 ACAP, Musée de la Association Culturelle, Archéologique et Paléontologique 
de l’Ouest Biterrois-Massecaps en Cruzy (Hérault, Francia).
•	 CM, Colección Paleontológica Méchin, en Vitrolles (Bouches-du-Rhône, Francia).
•	 MAFI, Magyar Állami Földtani Intézet - Hungarian Geological Institute 
( Budapest, Hungría).
•	 MCCM, Museo de las Ciencias de Castilla-La Mancha (Cuenca, España). 
•	 MCNA, Museo de Ciencias Naturales de Álava, en Vitoria (Álava, España).
•	 MDE, Musée des Dinosaures d’Espéraza (Aude, Francia).
•	 MHNM, Muséum d’Histoire Naturelle de Marseille (Marsella, Francia).
•	 MMC, Museu de les Mines de Cercs, en Serchs (Barcelona, España).
•	 MPZ, Museo Paleontológico de Zaragoza (Zaragoza, España).
•	 NHMUK, Natural History Museum (Londres, Gran Bretaña).
•	 PSMUBB, Paleontology-Stratigraphy Museum, University Babeș-Bolyai 
(Cluj-Napoca, Rumanía).
•	 UPUAM, Unidad de Paleontología de la Universidad Autónoma de Madrid 
(Madrid, España).
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II.1. INTRODUCCIÓN Y ANTECEDENTES
II.1.1. EL MATERIAL CLÁSICO DE NOPCSA Y MATHERON
El clado Allodaposuchidae agrupa a un conjunto de taxones de eusuquios del Cretácico 
Superior de Europa, descritos en su mayoría durante los últimos veinte años. Se trata de 
ejemplares de edad Campaniense-Maastrichtiense procedentes de diferentes localidades 
de Rumanía, Francia y España, y que se han relacionado atendiendo a sus características 
craneales con el género Allodaposuchus. 
El término Allodaposuchus fue utilizado por primera vez en el trabajo de Nopcsa (1928a) 
sobre la clasificación de Crocodilia. En dicho texto, Nopcsa (1928a:81) hace mención a un 
material procedente de la cuenca de Hațeg, en la actual Rumanía, que incluye en el grupo 
“Leidyosuchinae”:
Por el momento, Leidyosuchinae únicamente incluye con certeza a los géneros 
 Leidyosuchus y Allodaposuchus (2) nov. gen., aunque es probable que  Allognathosuchus 
y Heterosuchus puedan pertenecer a esta subfamilia. Allodaposuchus es, de hecho, 
de especial importancia, debido a que sus vértebras cervicales muestran que las di-
ferencias que llevaron al género Crocodilus por un lado y a Alligator por otro, ya se 
establecieron en esta etapa de la historia evolutiva del grupo, en la cual los frontales 
estaban todavía bordeados por las fosas supratemporal. Tal vez Allognatosuchus sea 
una subfamilia aparte.
Nopcsa (1928a) nombraba así un nuevo género de cocodrilo fósil europeo que rela-
cionaba estrechamente con el género Leidyosuchus. Este último género fue definido por 
Lambe (1907), basándose en material fragmentario procedente del Campaniense de la 
Formación Judith River de Alberta (Canadá), que asignó a la nueva especie Leidyosuchus 
canadensis. En una publicación posterior, Gilmore (1910) redefinía la diagnosis del género 
en su descripción de la especie Leidyosuchus sternbergii, a partir de un esqueleto parcial 
procedente de la localidad maastrichtiense McKeow’s Ranch, en Wyoming (Estados Uni-
dos). En una nota a pie de página, Nopcsa (1928a:81), explicaba algunas similitudes con 
este taxón norteamericano y relacionaba el material transilvano con la especie “Crocodilus 
affuvelensis”, descrita por Matheron (1869): 
(2) Allodaposuchus nov. gen. está estrechamente relacionado con el género 
 Crocodilus, pero difiere de Crocodilus en la relación del frontal con la apertura temporal.
El generotipo de este nuevo género es la especie descrita y figurada en 1915 y que 
está representada por un conjunto de huesos del Daniense de Vălioara en  Transilvania. 
Los restos incluyen entre otros, la parte superior del cráneo y parte del atlas y el epis-
trófeo. La parte superior del cráneo está dispuesta como en Leidyosuchus, el atlas 
y el epistrófeo como en los Crocodilinae relacionados con Crocodilus y no como en 
Alligator y sus taxones relacionados (X 572).
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Figura 2.1. Lámina IV publicada por Nopcsa (1915) que muestra, entre otros, el material 
procedente de Vălioara, Transilvania, asignado a “Crocodilus affuvelensis”. Según 
Nopcsa (1915): vértebra caudal media de Struthiosaurus transylvanicus en vista 
posterior (1); tabla craneal de Crocodilus affulevensis con el postfrontal y el escamoso 
izquierdo reconstruidos en vista dorsal (2); vértebra dorsal de Crocodilus affuvelensis 
en vista dorsal (3a), lateral izquierda (3b) y posterior (3c); primera vértebra sacra e ilion 
de Crocodilus affuvelensis con la parte lateral derecha reconstruida (4) en vista dorsal; 
ambos fémures de Crocodilus affuvelensis (5); superficie de articulación ventral de un 
fémur de Orthomerus en vista ventral mostrando ambos forámenes.
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La especie en sí parece ser, por lo que he podido deducir tanto de las figuras como 
de las comparaciones en la literatura, idéntica a la forma descrita por Matheron bajo 
el nombre de Crocodilus affuvelensis (X 498) del Daniense del Sur de Francia. La au-
sencia del atlas y de la parte superior del cráneo en los restos que representan a esta 
última especie hace dudar que la identificación de la forma de Transilvania, figurada y 
mencionada por primera vez en 1915 (X 587), con la forma francesa a la que acabo de 
referirme, sea realmente correcta tanto en género como en especie. La congruencia 
obvia de las partes que se han encontrado en ambos ejemplares apunta a que son 
idénticos, y por eso me atrevo a día de hoy a dar a la especie de Transilvania un nuevo 
nombre específico. Me refiero a ella, por tanto, bajo el nombre de Allodaposuchus 
cf.? affuvelensis Matheron 1869 (Nopcsa 1928), destacando sin embargo que si las 
dos formas en cuestión demuestran ser específicamente distintas, el nombre genérico 
Allodaposuchus tiene que quedar retenido para la especie de Transilvania que aquí 
designo como constitutiva de un generotipo. A condición de que en el futuro debe 
establecerse una diferencia específica entre las especies francesa y transilvana, creo 
que la última podría ser nombrada como Allodaposuchus precedens. El género y este 
nombre específico parecen por tanto apropiados, ya que hacen hincapié en el hecho 
de que este cocodrilo “moderno” del Daniense es un precursor de las nuevas faunas 
terrestres asiáticas de vertebrados que surgen en Europa a principios del Eoceno. La 
posibilidad de que Allodaposuchus esté interrelacionado con el resto de la “Fauna del 
Wealden” de Europa en el período Daniense era simplemente debido al hecho de que 
los cocodrilos son buenos nadadores y por tanto, como siempre, uno de los primeros 
en llegar a las islas oceánicas aisladas.
De esta forma, Nopcsa proponía el nombre genérico de Allodaposuchus para incluir 
tanto el material francés como el transilvano, aunque no efectuaba ninguna diagnosis para 
el taxón. Según Brochu (1997b), la sinonimia de ambas formas es cuestionable debido a 
que el material procedía de localidades muy distantes entre sí y las únicas semejanzas mor-
fológicas entre los fósiles figurados por Matheron (1869) y por Nopcsa (1915) se basaban 
en fémures fragmentarios y vértebras dorsales. Además, Nopcsa (1928a) nunca especi-
ficó las razones por las que Allodaposuchus se incluía dentro de “Leidyosuchinae” más 
allá de la similitud de la tabla craneal del taxón rumano con Leidyosuchus. Por otro lado, 
aunque Nopcsa (1928a) señaló que el complejo atlas-axis de Allodaposuchus era como el 
de crocodílidos, nunca figuró estos ejemplares, y en cualquier caso, la mayor parte de los 
crocodílidos presentan un atlas-axis plesiomórfico (Brochu, 1997b). En un trabajo posterior, 
Nopcsa (1928b) realizaría una diagnosis de Leidyosuchinae en base a su brevirrostría y a 
su sínfisis esplenial, incluyendo en el grupo a Allognathosuchus, un taxón que más tarde se 
consideraría un aligatórido derivado (Steel, 1973; Bartels, 1983). 
El material asignado a Allodaposuchus precedens correspondía a ejemplares recogi-
dos por Ottokar Vadis en 1914 en la Formación Densus Ciula de Vălioara, Transilvania 
( Buscalioni et al., 2001), y fue descrito y figurado en la monografía de Nopcsa sobre dino-
saurios de Transilvania publicada en 1915 (Fig. 2.1). El texto donde se citaban estos restos 
es el siguiente (Nopcsa, 1915:18):
Los restos de lagartos y aves del Daniense de Transilvania siguen siendo dema-
siado escasos para sacar conclusiones sobre ellos. Esto ocurre también en grupos 
como testudínidos (Pleurosternum) y cocodrilos [Crocodilus affulevensis (sic)] ya que 
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no se ha trabajado lo suficiente en estos taxones. Lo único que se conoce acerca de 
los cocodrilos de Transilvania es que son muy similares a los del Daniense del Sur de 
Francia. Hay varios dibujos del material de cocodrilos de Vălioara que podrían servir 
como prueba de la existencia de cocodrilos verdaderos. El tipo de Pleurosternum pro-
viene del Wealden. Un punto importante sobre la base de estas observaciones es que 
la presencia o ausencia de ciertas formas, permite afirmar que la fauna del Daniense 
europeo parece más antigua comparada con la fauna de la cuenca de Laramie en 
Norteamérica, que es de edad similar.
En este trabajo Nopcsa (1915) asignaba los restos de crocodiliforme procedentes de 
la cuenca del Hațeg al taxón francés “Crocodilus affuvelensis” descrito por Matheron en 
1869. Según Brochu (1997b), el cráneo figurado por Nopcsa (1915) podría pertenecer a 
un eusuquio primitivo, debido al pequeño tamaño de sus fenestras supratemporales, muy 
similares a las de Hylaeochampsa o algunos aligatóridos, y diferentes a las que presentan 
las especies incluidas dentro del género Leidyosuchus [en su mayoría reasignadas al gé-
nero Borealosuchus por Brochu (1997b)]. Por otro lado, aunque Nopcsa (1915, 1928a) 
consideraba como danienses los yacimientos de los cuales procede todo el material que 
cita, los niveles mencionados del sur de Francia, de Rumanía y de Estados Unidos son real-
mente campano-maastrichtienses (Carpenter, 1979; Babinot y Durand, 1980; Grigorescu, 
1983). Así, Nopcsa (1915) realmente compara la fauna de dos localidades finicretácicas, 
afirmando que las formas europeas de la cuenca del Hațeg son más primitivas que las de 
la Formación Laramie en Norteamérica.
En cuanto al material del sur de Francia descrito por Matheron (1869), éste procedía de 
la cuenca de Fuveau, más concretamente de un lugar conocido como la “Grande Mène”, 
y se trataba de un fragmento de fémur izquierdo, un coracoides, tres fragmentos de vérte-
bras dorsales, dos dientes aislados, una mandíbula, y un fragmento de maxilar y mandíbula 
en conexión, sin llegar a designar un tipo. Todos estos ejemplares fueron asignados por 
Matheron a la especie “Crocodilus affuvelensis”  (Matheron, 1869:19) (Fig. 2.2):
El cocodrilo de las capas de carbón de la Grande Mène no tenía dientes iguales 
a los de gaviales. Este animal tenía quince dientes en cada lado de la mandíbula. Por 
tanto, era un verdadero cocodrilo.
Este será mi Crocodilus affuvelensis. 
Conozco varios fragmentos de esta especie, que han pertenecido a sujetos de 
diferentes edades, a saber:
1˚ Restos de un cráneo que presenta fragmentos yuxtapuestos de un maxilar supe-
rior izquierdo y el maxilar inferior del mismo lado, con los dientes posteriores que están 
en número de tres dientes en el hueso superior y dos en el maxilar inferior. Notamos 
además dos impresiones de los dientes en el primero de estos huesos y una en el 
segundo. Estos dientes tienen la forma bien conocida de los dientes posteriores de 
cocodrilos y caimanes. Son muy obtusos, ligeramente comprimidos; su corona está 
separada de su raíz por una constricción y presenta pequeñas rugosidades radiales, 
que se van aplanando cerca del ápice. Hacia la base, ligeramente por encima de la 
constricción anterior, la corona está circunscrita por una ligera depresión horizontal. 
Los dientes y las impresiones de los dientes están en sus respectivos lugares; su 
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distancia de eje a eje es de unos 11 milímetros, lo que nos permite suponer que per-
tenecían a un animal cuya longitud total era de unos dos metros. Los dientes inferiores 
ocluyen con los del maxilar superior y están cubiertos por ellos.
2˚ Un maxilar inferior izquierdo fracturado cerca de la apófisis coronoides e incluido 
en el carbón un poco antes de la sínfisis. […] 
[…] Está adherido a un trozo de carbón muy compacto en el que observamos, 
también, una gran cantidad de fragmentos de hueso; muestra la superficie externa del 
maxilar con sus características rugosidades. 
No hay rastros de los primeros tres dientes; pero el cuarto, que es el más grande, 
está en su lugar; el quinto, el sexto y el séptimo faltan; el resto después del octavo 
hasta el último, es decir hasta el decimoquinto, están en su lugar.
3˚ Diversos dientes anteriores de tamaño medio aislados, todos con forma cónica 
ligeramente curvos y levemente comprimidos, con algunos lo suficientemente gran-
des como para haber pertenecido a ejemplares de más de tres metros de longitud. 
La cúspide de cada uno de estos dientes es más o menos obtusa y presenta ligeras 
rugosidades radiales.
4˚ Una vértebra vigésimo segunda, o tercera lumbar, cuya apófisis articular y apó-
fisis espinosa están más o menos fracturadas, pero cuyo cuerpo y una porción de la 
parte anular están perfectamente conservadas.
5˚ Una vértebra vigésimo tercera, o cuarta lumbar, en la que la parte anular se ha 
roto en ambos lados. 
Estas dos vértebras pertenecían al mismo animal que debía haber sido de alrede-
dor de dos metros de largo. La convexidad de la cara posterior es muy pronunciada.
6˚ Un fragmento de la parte anular de la vértebra anterior con la apófisis articular 
posterior izquierda y una parte de la apófisis espinosa.
7˚ Un coracoides derecho, fracturado un poco por encima del cuello y que, como 
consecuencia, carece de la parte amplia y plana que se une con el esternón. Se dis-
tingue en esta pieza la faceta en la que se articula la escápula; también distinguimos la 
apófisis cuya cara externa formaba uno de los lados de la fosa que recibía la cabeza 
humeral. Este coracoides probablemente pertenecía a un largo animal de tres metros.
8˚ Un fragmento de la parte superior de un fémur izquierdo roto un poco por encima 
de la tuberosidad que presenta para el trocánter. La cabeza superior de este hueso 
debe haber sido menos comprimida, en el sentido lateral, y más extendida, anteropos-
teriormente, que en cocodrilos modernos. La protuberancia que forma el trocánter es 
menos extensa y menos visible que en el fémur de Crocodilus blavieri, del que habla-
mos a continuación. Observamos, un poco por encima de la base de esta protuberan-
cia, una depresión bastante marcada cuya superficie es ligeramente rugosa. El hueso 
entero debe haber sido de unos 20 a 22 centímetros de largo. Como consecuencia, 
pertenecía a un animal que medía unos 3 metros de longitud total.
9˚ Un fragmento de la parte superior de un fémur, recto, absolutamente simétrico al 
anterior, pero habría pertenecido a un individuo de sólo dos metros de largo.
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Figura 2.2. Lámina I publicada por Matheron (1869) que muestra el material de la cuenca de Fuveau asig-
nado a “Crocodilus affuvelensis”. Según Matheron (1869): fragmento de fémur derecho en vista poste-
rior (1a), anterior (1b) y medial (1c); coracoides en vista posterior (2a), anterior (2b), medial (2c) y lateral 
(2d); fragmento de la vigésimo segunda vértebra en vista lateral izquierda (3a) y dorsal (3b); fragmento 
de la parte superior y posterior de la vigésimo tercera vértebra en vista dorsal (4a) y ventral (4b); parte 
inferior de la misma vigésimo tercera vértebra en vista dorsal (5a), lateral izquierda (5b) y posterior (5c); 
varios dientes anteriores de tamaño medio (6); fragmento de cráneo con restos de maxilares superior 
e inferior, ambos armados con algunos dientes posteriores (7); porción de maxilar inferior izquierdo (8).
Para Brochu (1997b) tanto los fémures del ejemplar transilvano como los del taxón descri-
to por Matheron (1869) no son gráciles, como es el caso de los fémures de “ Leidyosuchus” 
formidabilis, “Leidyosuchus” wilsoni y “Leidyosuchus” sternbergii. Por otro lado, Brochu 
(1997b) señala que la mandíbula figurada por Matheron (1869) presenta caracteres noto-
riamente aligatoroideos, como la profunda concavidad entre el cuarto y el décimo dien-
te, que recuerda a las mandíbulas de aligatóridos primitivos como  Allognathosuchus, 
 Procaimanoidea y Stangerochampsa. Por tanto, Brochu (1997b) considera que el mate-
rial que Matheron asignó a “Crocodilus affuvelensis” podría tratarse de un aligatoroideo 
derivado, a la vez que descartaba la inclusión de Allodaposuchus precedens como un 
“ leidyosuquino”.
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II.1.2. NUEVOS TAXONES 
Y REINTERPRETACIONES DEL MATERIAL CLÁSICO
No fue hasta finales del siglo XX, cuando ambos taxones (Allodaposuchus precedens 
y “Crocodilus affuvelensis”) volvieron a adquirir una importancia notable dentro del marco 
filogenético de Eusuchia con el descubrimiento de nuevo material y la reevaluación de los 
ejemplares publicados por Nopcsa y Matheron.
En 1997 y 1999, Buscalioni y colaboradores describen dos nuevas especies de aliga-
toroideos, Acynodon iberoccitanus y Musturzabalsuchus buffetauti, a partir del material 
hallado en el yacimiento de Laño (Condado de Treviño, España). Sobre la primera especie 
mencionada, Buscalioni et al. (1997, 1999) concluyen que es un aligatórido brevirrostro 
especializado estrechamente relacionado con Brachychampsa y Albertochampsa, aunque 
análisis filogenéticos recientes (Brochu, 2011; Brochu et al., 2012; Puértolas-Pascual et al., 
2013; Narváez et al., 2014) incluyen al género Acynodon dentro de  Hylaeochampsidae, 
el clado hermano de Allodaposuchidae. En cuanto a Musturzabalsuchus  buffetauti, 
 Buscalioni et al. (1997, 1999) describieron la especie designando un maxilar izquierdo 
como holotipo y otros restos maxilares y mandibulares como paratipos. Para estos autores, 
 Musturzabalsuchus correspondía a un aligatoroideo basal. Además, estos autores consi-
deran que algunos de los restos descritos por Matheron (1869) podrían estar relacionados 
con  Musturzabalsuchus debido a la semejanza del contorno mandibular de ambos taxo-
nes. No obstante, Buscalioni et al. (1997, 1999) destacan que es muy complicada la com-
paración de ambos taxones debido a que el sintipo de “Crocodilus  affuvelensis”  había des-
aparecido. De esta forma, asignan el material procedente de Fuveau a  Musturzabalsuchus 
y consideran “Crocodilus affuvelensis” como nomen dubium.
Posteriormente, Martin y Buffetaut (2008) revisan el material de la cuenca de Fuveau, en 
el sur de Francia, asignado a “Crocodilus affuvelensis”. Sin embargo, el principal problema 
que presenta este taxón es que la mayor parte de los ejemplares descritos y figurados 
por Matheron (1869), están desaparecidos. Por ejemplo, de la rama mandibular izquierda 
tan solo se conserva un molde en el Museé Longchamp de Marsella (Francia), lugar que 
también alberga diversos fragmentos postcraneales como el coracoides, el fragmento de 
fémur izquierdo o tres vértebras incompletas. No obstante, Martin y Buffetaut (2008) des-
criben material procedente de Fuveau y Valdonne (cuenca de Fuveau) no mencionado por 
Matheron (1869), incluyendo un cráneo incompleto, un fragmento rostral con la mandíbula 
en oclusión, un fragmento de la región orbital y un fragmento de la región más anterior 
del rostro. En su discusión los autores rechazan la asignación de estos ejemplares como 
Musturzabalsuchus buffetauti y prefieren establecer una nueva especie, “Massaliasuchus 
affuvelensis”. En su análisis filogenético obtienen una politomía en Crocodylia y la posición 
del taxón francés no queda bien resuelta. Sin embargo, en su discusión, aceptan la hipóte-
sis de Brochu (1997b) y consideran a “Massaliasuchus affuvelensis” como un aligatoroideo 
basal (Fig. 2.3).
Por otra parte, Buscalioni et al. (2001) redescriben el material publicado por Nopcsa 
(1915, 1928) y consideran que otros ejemplares del Cretácico Superior de Armuña (Segovia, 
España), Vilamitjana (Lleida, España), Laño (Condado de Treviño, España) y  Bellevue (Aude, 
Francia) podrían pertenecer también a Allodaposuchus precedens (Fig. 2.4). Buscalioni et 
al. (2001) basan la atribución de todos estos restos a un mismo taxón en un conjunto de 
caracteres ampliamente extendidos entre los Eusuchia basales y que, aparentemente, no 
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comparten las formas pertenecientes al crown-group Crocodylia. En el análisis filogenético 
efectuado por estos autores, el complejo Allodaposuchus queda como el grupo hermano 
de Crocodylia (Fig. 2.5). Por otro lado, Buscalioni et al. (2001:76) establecen en este trabajo 
la primera diagnosis de la especie:
Rasgos autapomórficos: pared posterior de la fosa supratemporal formada por una 
amplia plataforma del cuadrado sin la contribución del escamoso y el parietal; frontal 
formando sólo el borde caudomedial de la órbita y sutura vertical con el prefrontal en el 
contorno orbital medial. Los siguientes caracteres son proporcionados por el material 
relacionado, pero desconocidos en el holotipo: placa basioccipital retrovertida (similar a 
la condición que se observa en Eogavialis africanum); premaxilares cuya anchura es el 
doble de su longitud (distancia desde el margen anterior hasta la sutura lateral premaxi-
lo-maxilar); en vista ventral, el lacrimal contacta con el frontal, casi ocultando la cara 
ventral del prefrontal; fenestra palatina mayor que la mitad de la longitud anteroposte-
rior del maxilar, alcanzando el cuarto diente maxilar. Rasgos derivados para neosuquios 
basales y compartidos con Goniopholis simus y probablemente Hylaeochampsa vec-
tiana: surco craneocuadrado lateralmente abierto. Rasgos derivados compartidos con 
Hylaeochampsa: protuberancia prominente a lo largo del proceso paraoccipital situada 
ventralmente a su superficie occipital y medial al pasaje craneocuadrado; superficie 
occipital del cuadrado plana y extensa, pared posterior de la fosa supratemporal ver-
ticalizada que se vuelve más profunda para que el contorno de la fenestra y la fosa 
se combinen entre sí. Un tubérculo prominente en la superficie ventral del cuadrado, 
derivado y compartido con Hylaeochampsa, Shamosuchus y Brachychampsa.
Figura 2.3. Hipótesis filogenética de Martin y Buffetaut (2008:576 Fig. 5).
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En una publicación posterior, Martin y Buffetaut (2005) revisan el material asignado a cro-
codiliformes del yacimiento de Massecaps en Cruzy (Francia), datado como  Campaniense 
superior-Maastrichtiense inferior (Buffetaut et al., 1999) y discuten la pertenencia de un res-
to de basicráneo al complejo Allodaposuchus precedens. Para estos autores, el ejemplar 
de Cruzy comparte con el material descrito por Buscalioni et al. (2001) la morfología de la 
placa basioccipital, la presencia de un canal craneocuadrado abierto y la pared verticali-
zada de la fenestra supratemporal. No obstante, Martin y Buffetaut (2005) plantean dudas 
sobre la validez de la especie y sobre la relación de los restos franceses y españoles entre 
sí y con el resto de los representantes del taxón. Finalmente, concluyen considerando a 
Allodaposuchus precedens como nomen dubium.
Figura 2.4. Figuras 7 y 8 publicadas por Buscalioni et al. (2001) que muestran la reconstrucción esque-
mática del cráneo de Allodaposuchus precedens en vista dorsal (a) y ventral (b), basada en los detalles 
anatómicos del holotipo (MAFI Ob3131) y otros ejemplares referidos a esta especie, especialmente 
UPUAM A1. Abreviaturas: boc, basioccipital; bsph, basiesfenoides; ec, ectopterigoides; exo, exoccipi-
tal; fae, foramen aërum; fo, foramen oval; fr, frontal; itf, fenestra infratemporal; ju, yugal; lt, lateroesfenoi-
des; mx, maxilar; na, narina; or, órbita; pa, parietal; pfr, prefrontal; pm, premaxilar; po, postorbital; pro, 
proótico; pt, pterigoides; qu, cuadrado; qju, cuadradoyugal; soc, supraoccipital; sq, escamoso; sof, 
fenestra palatina; stf, fenestra supratemporal; A y B, cicatrices musculares del cuadrado. En el esque-
ma, algunas zonas dañadas o no conservadas aparecen en gris. Escala: 3 cm.
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Esta hipótesis es apoyada por Salisbury et al. (2006) en su trabajo sobre Isisfordia 
 duncani. Estos autores dudan de la validez taxonómica de Allodaposuchus precedens, 
aunque incorporan a su análisis filogenético una versión revisada de la información proce-
dente de Buscalioni et al. (2001) y Hua y Jouve (2004).
Figura 2.5. Hipótesis filogenética de Buscalioni et al. (2001:83 Fig. 15).
Delfino et al. (2008) describieron un nuevo cráneo completo del Maastrichtiense de 
Oarda de Jos (Rumania) que atribuyen a Allodaposuchus precedens. Para estos auto-
res, los restos del oeste de Europa deberían ser considerados como una forma distinta 
a  Allodaposuchus precedens, asumiendo que el holotipo clásico de Nopcsa y el nuevo 
ejemplar de Rumanía pertenecerían al mismo taxón. De esta forma, Delfino et al. (2008) 
establecen una diagnosis corregida basada únicamente en el material rumano:
Allodaposuchus precedens difiere del resto de eusuquios no-crocodilios y croco-
dilios, salvo probablemente Hylaeochampsa vectiana, por la presencia de un pasa-
je craneocuadrado lateralmente abierto representado por un surco. Allodaposuchus 
precedens difiere de Hylaeochampsa vectiana por la posesión de un ancho pasaje 
craneocuadrado lateralmente abierto; bulto menos desarrollado en los procesos pa-
raoccipitales; barra postorbital fina; márgenes orbitales elevados; patrón de oclusión 
en línea; fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal; 
canales eustaquianos laterales que abren lateralmente al canal eustaquiano medio; 
tamaño craneal considerablemente grande.
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Además, A. precedens se caracteriza por la siguiente combinación de caracteres: 
el cuarto diente mandibular se aloja en oclusión con un orificio de recepción entre el 
maxilar y el premaxilar; tamaño creciente de los alveolos maxilares hasta el cuarto al-
veolo maxilar; foramen aërum del cuadrado situado lejos del borde dorsomedial; sutura 
cuadrado-pterigoides lineal desde el basiesfenoides al foramen oval; narina externa 
grande y anterodorsalmente orientada; dientes premaxilares y maxilares anteriores del-
gados, puntiagudos y con quillas mesiodistales suaves, principalmente en la superfi-
cie lingual, delimitadas por surcos bien desarrollados (crestas longitudinales presentes 
entre ambos surcos); cinco dientes premaxilares y trece o catorce dientes maxilares; 
cráneo brevirrostro (la región situada por delante de las órbitas es sólo ligeramente más 
larga que la posterior), con una longitud que podría alcanzar los cuarenta centímetros 
en la madurez.
La inclusión de esta nueva forma rumana en un análisis filogenético daba como resul-
tado una posición basal de Allodaposuchus precedens dentro de Eusuchia (Fig. 2.6), algo 
congruente con la hipótesis filogenética obtenida por Buscalioni et al. (2001).
Figura 2.6. Hipótesis filogenética de Delfino (2008b:120 Fig. 5D).
En 2010, Martin publica la descripción de un cráneo completo del Campanien-
se  superior-Maastrichtiense inferior de Fox-Amphoux (Francia) que identifica como 
 Allodaposuchus cf. A. precedens. Esta asignación, permite al autor proponer una enmien-
da a la diagnosis del género (Martin, 2010:757):
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 Allodaposuchus se caracteriza por la siguiente combinación de caracteres: crá-
neo brevirrostro; narina externa grande y rostrodorsalmente orientada;  ectopterigoides 
que bordea posteriormente la serie de dientes; canalis  quadratosquamosoexoccipitalis 
abierto lateralmente; participación de los nasales en la porción posterior de la narina 
externa.
Por otro lado, este autor observa varios caracteres exclusivos en el ejemplar de  Fox-Amphoux 
que no considera suficientes para diferenciar ambos taxones (Martin, 2010:757):
Allodaposuchus cf. A. precedens difiere de Allodaposuchus precedens en la pre-
sencia de una marcada cresta preorbital, también citada en otro material referido 
a  Allodaposuchus precedens por Buscalioni et al. (2001:79). Las alas posteriores del 
 pterigoides se extienden más allá del nivel de los procesos posteromediales, pudiendo ser 
un carácter único en este taxón, aunque es desconocido en Allodaposuchus precedens.
Martin (2010) lleva a cabo diferentes análisis filogenéticos en los que obtiene una po-
sición más derivada de Allodaposuchus que en publicaciones precedentes, quedando si-
tuados tanto el Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos como el Allodaposuchus cf. 
A. precedens, en la base de Alligatoroidea (Fig. 2.7).
Figura 2.7. Hipótesis filogenética de Martin (2010:764 Fig. 6C).
En 2013, Puértolas-Pascual y colaboradores describían una nueva especie de 
 Allodaposuchus en la Península Ibérica, “Allodaposuchus” subjuniperus, a partir de un 
cráneo casi completo del Maastrichtiense superior de Beranuy, en Huesca (España). La 
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publicación de esta especie permitía realizar una diagnosis enmendada del género (Puér-
tolas-Pascual et al., 2013:93):
Allodaposuchus difiere del resto de eusuquios por la presencia de las siguientes 
autapomorfías: pasaje craneocuadrado o canalis quadratosquamosoexoccipitalis la-
teralmente abierto y representado por un surco (más ancho que en Hylaeochampsa 
vectiana Owen, 1874), con el exoccipital entre el escamoso y el cuadrado en la parte 
posterior de la apertura ótica; protuberancias en los procesos paraoccipitales (menos 
desarrollados que en Hylaeochampsa vectiana). Además, Allodaposuchus se carac-
teriza por la siguiente combinación de sinapomorfías no ambiguas: patrón de oclusión 
en línea a lo largo de toda la serie de dientes; fosa o plataforma poco profunda en la 
esquina anteromedial de la fenestra supratemporal; foramen yugal medial grande.
Parece evidente que la posesión del canal craneocuadrado abierto y la presencia de 
protuberancias en los procesos paraoccipitales (caracteres ligeramente diferentes en am-
bos casos a los que presentan los hilaeocámpsidos), son los rasgos diagnósticos del gé-
nero  Allodaposuchus. Sin embargo, para Puértolas-Pascual et al. (2013:93), el ejemplar de 
 Beranuy, presentaba una serie de características que permitían asignarlo a una nueva especie: 
Crocodilomorfo de tamaño medio con una longitud aproximada de 3 metros (tamaño 
corporal estimado), con un cráneo mesorrostrino ancho y robusto y un contorno marca-
damente festoneado con los siguientes rasgos: premaxilar ancho y corto (más del doble 
de anchura que de longitud desde la punta anterior hasta la sutura premaxilo-maxilar 
lateral) con un borde anterior casi recto; foramen incisivo pequeño con forma de lágrima 
que casi alcanza la sutura premaxilo-maxilar sin llegar a tocarla; nasales anchos y redon-
deados en forma de hoja con expansión lateral gradual entre las ramas premaxilares, 
diferentes del margen anterior marcadamente agudo de Allodaposuchus precedens; 
órbitas pequeñas en forma de media luna orientadas oblicuamente en dirección poste-
rolateral; frontal extremadamente ancho, dos veces tan ancho como las órbitas.
En su análisis filogenético (Fig. 2.8), estos autores obtenían un clado formado por 
esta nueva forma de Allodaposuchus ibérico, el Allodaposuchus precedens de Oarda 
de Jos y el ejemplar de Fox Amphoux, que a su vez conformaban el grupo hermano de 
 Hylaeochampsidae. Ambos clados, que incluyen formas del Cretácico europeo, quedaban 
situados en la base de Eusuchia como el grupo hermano del crown-group Crocodylia.
Sin embargo, cabe destacar que en el análisis de Puértolas-Pascual et al. (2013) no se 
incluían formas de dudosa asignación filogenética como Musturzabalsuchus buffetauti o 
“Massaliasuchus affuvelensis” y el taxón Arenysuchus gascabadiolorum aparecía como el 
crocodílido más antiguo de Europa, tal y como había sido descrito anteriormente ( Puértolas 
et al., 2011). Tanto Musturzabalsuchus como “Massaliasuchus” fueron incluidos en diver-
sos análisis filogenéticos por Narváez y Ortega (2011) que confirmaban una necesaria re-
evaluación de ambos taxones. Posteriormente, Narváez y Ortega (2012) compararon las 
mandíbulas de Musturzabalsuchus con material mandibular procedente del yacimiento de 
Lo Hueco, encontrando similitudes significativas entre ambos taxones que sugerían una 
posición filogenética cercana.
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Figura 2.8. Hipótesis filogenética de Puértolas-Pascual et al. (2013:101 Fig. 4B).
En un trabajo posterior, Narváez et al. (2014) efectuaron un análisis filogenético que in-
cluía a Musturzabalsuchus y HUE-04498 cuyo resultado situaba a estos taxones formando 
un grupo fuera de Crocodylia junto a los ejemplares asignados a Allodaposuchus y que 
también contenía a Arenysuchus (Fig. 2.9).
Recientemente, Blanco et al. (2014) describían una nueva especie de Allodaposuchus a 
partir de un esqueleto parcial procedente del yacimiento de Fumanya (Barcelona, España). 
El nuevo taxón, “Allodaposuchus” palustris, incluía material craneal y postcraneal fragmen-
tario y posibilitaba a los autores a realizar una diagnosis enmendada del género (Blanco et 
al., 2014:7): 
Allodaposuchus difiere del resto de eusuquios por la  combinación exclusiva de las 
siguientes sinapomorfías: margen de las orbitas levantado; cuadrado y escamoso sin 
contacto en la superficie externa del cráneo, posterior al meato auditivo externo; mar-
gen caudal de la apertura ótica no definido y fusionado gradualmente con el exoccipital; 
huesos dérmicos del techo craneal que solapan el borde de la fenestra supratemporal; 
pasaje craneocuadrado o canalis quadratosquamosoexoccipitalis lateralmente abierto 
y representado por un surco (más ancho que en Hylaeochampsa vectiana), exoccipital 
situado entre el escamoso y el cuadrado posterior a la apertura ótica. Proceso ventral 
del exoccipital que no participa en el tubera basioccipital; foramen aërum del cuadrado 
en la superficie dorsal.
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Figura 2.9. Hipótesis filogenética de Narváez et al. (2014).
Por un lado, y al igual que en diagnosis precedentes, el canal craneocuadrado abierto 
y más ancho que en hilaeocámpsidos es uno de los caracteres diagnósticos del género. 
Sin embargo, en el material de Fumanya los autores no parecen observar la presencia de 
una protuberancia en el borde ventrolateral del exoccipital ni de una fosa en la esquina 
anteromedial de la fenestra supratemporal, caracteres considerados como diagnósticos 
en trabajos anteriores (Delfino et al., 2008; Puértolas-Pascual et al., 2013). La diagnosis de 
“Allodaposuchus” palustris es la siguiente (Blanco et al., 2014:7): 
Ausencia de una suave fosa en el margen rostromedial de la fenestra supratem-
poral; sutura frontoparietal ligeramente concavoconvexa; exoccipital sin protuberancia 
en el proceso paraoccipital; foramen aërum grande en el cuadrado; dientes cortos y 
robustos con dos surcos longitudinales bien marcados cerca de las carenas; dientes 
con fuerte ornamentación desarrollando crenulaciones falso-zifodontas; proceso ante-
rior del ilion más desarrollado.
Autapomorfías ambiguas: espina neural del axis con una depresión medial; la quilla 
del axis ocupa completamente la cara ventral del centro vertebral; lámina iliaca con un 
borde superior redondeado y arrugado, y un proceso posterior elevado; límite distal 
del calcáneo grande. Preferimos codificar todas estas autapomorfías como ambiguas, 
debido a la ausencia de restos postcraneales en otras especies de Allodaposuchus. 
Los nuevos descubrimientos podrían revelar si son autapomorfías del género.
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En los análisis filogenéticos efectuados por Blanco et al. (2014) (Fig. 2.10), el grupo forma-
do por la formas afines a Allodaposuchus (Allodaposuchus precedens,  “Allodaposuchus” 
subjuniperus, “Allodaposuchus” palustris y Arenysuchus gascabadiolorum), quedaba si-
tuado dentro de Crocodylia, tanto en el caso de incorporar el material al completo proce-
dente de Fumanya como en el caso de incorporar únicamente el material craneal. Es decir, 
la propuesta filogenética de Blanco et al. (2014) daba como resultado una posición más 
derivada de Allodaposuchus que la que se consideraba en publicaciones precedentes 
(Delfino et al., 2008b; Brochu, 2011; Brochu et al., 2012; Puértolas-Pascual et al., 2013; 
Narváez et al., 2014).
Figura 2.10. Hipótesis filogenética de Blanco et al. (2014:24 Fig 8A).
No obstante, parece que existe consenso en pensar que el material asignado a  Eusuchia 
del Cretácico europeo conformaría un escenario en el cual coexistirían formas de pequeño 
tamaño, cráneos muy brevirrostros y dentición especializada (Hylaeochampsidae), con 
ejemplares finicretácicos de tamaño medio y cráneos mesorrostrinos relacionados con 
el género Allodaposuchus y una serie de formas de asignación filogenética dudosa que 
podrían estar integradas en el complejo Allodaposuchidae (Fig. 2.11). Sin embargo, tanto 
en los taxones relacionados con Allodaposuchus como en los ejemplares problemáti-
cos, la escasez de material, con taxones basados mayoritariamente en ejemplares únicos 
de diferentes localidades y a veces con muy poca información disponible, hace que las 
relaciones de parentesco obtenidas hasta el momento sean muy inestables. La descrip-
ción de nuevo material craneal obtenido en el yacimiento de Lo Hueco, muy completo y 
abundante podría ayudar a esclarecer las relaciones entre los ejemplares descritos en el 
Cretácico Superior europeo.
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TAXÓN ÁREA GEOGRÁFICA EDAD
“Massaliasuchus affuvelensis”
Martin y Buffetaut, 2008
Francia Campaniense inferior
Musturzabalsuchus buffetauti
Buscalioni et al., 1997
España Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
ACAP M-1695
Martin y Buffetaut, 2005
Francia Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
Morfotipo HUE-02502 España Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
Morfotipo HUE-04498 España Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
MDE C3-276
Buscalioni et al., 2001
Francia Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
MDE/CM-616
Martin, 2010
Francia Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
UPUAM A1/A2
Buscalioni et al., 2001
España Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
UPUAM 502
Buscalioni et al., 1997
España Campaniense superior / 
Maastrichtiense inferior
Allodaposuchus precedens 
Nopcsa, 1928a
Rumanía Maastrichtiense inferior
“Allodaposuchus” palustris
Blanco et al., 2014
España Maastrichtiense inferior
UPUAM V1
Buscalioni et al., 2001
España Maastrichtiense inferior
Arenysuchus gascabadiolorum
Puértolas et al., 2011
España Maastrichtiense superior
“Allodaposuchus” subjuniperus
Puértolas-Pascual et al., 2013
España Maastrichtiense superior
Tabla 2.1. Relación del material estudiado.
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Figura 2.11. Mapa que muestra las distintas localidades europeas con yacimientos de crocodilifomres 
eusuquios que han sido estudiados y analizados. 1, Fuveau, Francia; 2, Armuña, España; 3, Bellevue, 
Francia; 4, Cruzy, Francia; 5, Fox-Amphoux, Francia; 6, Laño, España; 7, Lo Hueco, España; 8, Oarda 
de Jos, Rumanía; 9, Vălioara, Rumanía; 10, Vilamitjana, España; 11, Arén, España; 12; Beranuy, Es-
paña; 13, Fumanya, España. Rombos negros indican Campaniense inferior, triángulos negros indican 
Campaniense superior-Maastrichtiense inferior, cuadrados negros indican Maastrichtiense inferior, cír-
culos negros indican Maastrichtiense superior.
II.2. MATERIAL DE ALODAPOSÚQUIDOS 
DEL CRETÁCICO SUPERIOR EUROPEO
II.2.1. Allodaposuchus precedens (VĂLIOARA, RUMANÍA)
II.2.1.1 Procedencia y edad
El material fue hallado a principios del siglo XX en el yacimiento de Vălioara, localizado en 
la población del mismo nombre en el condado de Hunedoara (Rumanía). Este yacimiento 
pertenece a la Formación Densuş-Ciula, que son niveles datados como Maastrichtiense 
inferior (Bojar et al., 2011; Csiki-Sava et al., 2015).
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II.2.1.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Allodaposuchus Nopcsa, 1928a
Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a
II.2.1.3 Material
Allodaposuchus precedens fue definido por Nopcsa (1928a) a partir de una serie de 
elementos procedentes del yacimiento de Vălioara. Sin embargo, Buscalioni et al. (2001) 
asignaron como holotipo al ejemplar MAFI Ob 3131, una tabla craneal y frontal con un frag-
mento de yugal asociado (Fig. 2.12, Fig. 2.13), y llevaron a cabo una diagnosis enmendada 
del taxón a partir de este ejemplar. Como se ha dicho, Nopcsa (1928a) asignó además a 
este taxón los siguientes elementos, que según él pertenecían al mismo individuo: MAFI 
Ob 3133, vértebra procélica dorsolumbar; MAFI Ob 3136, ilion (asociado a MAFI Ob 5726); 
MAFI Ob 3140, dos fémures (derecho e izquierdo) y MAFI Ob 5726, vértebra sacra (asocia-
da a MAFI Ob 3136). Todo el material está depositado en el Magyar Állami Földtani Intézet 
(Instituto Geológico Húngaro) en Budapest (Hungría). Otros elementos aislados pertene-
cientes a esta colección y asignados a Allodaposuchus precedens son: MAFI Ob 3134, 
cinco vértebras caudales y cervicales; MAFI Ob 3135, un coracoides; MAFI Ob 3137, tres 
osteodermos; MAFI Ob 3138, un fragmento proximal de húmero; MAFI Ob 3139, dos frag-
mentos distales de fémur (derecho e izquierdo); MAFI Ob 5724, seis pequeñas vértebras, 
dos cervicales, dos dorsales y dos caudales (2); MAFI Ob 5725, un fragmento de neu-
roapófisis; MAFI Ob 5727, una vértebra dorsolumbar y MAFI U 12685, aproximadamente 
unos 170 dientes aislados.
II.2.1.4 Antecedentes
El material asignado a cocodrilo procedente del yacimiento de Vălioara fue publicado 
por Nopcsa (1915) en su monografía sobre dinosaurios de Transilvania. En este trabajo, 
Nopcsa relacionaba este material con el taxón “Crocodilus affuvelensis”, descrito previa-
mente en el Sur de Francia por Matheron (1869).
Posteriormente, el mismo Nopcsa (1928a,b) asigna los restos hallados en Vălioara 
al nuevo género Allodaposuchus, afirmando que dicho género podría incluirse en 
 “Leidyosuchinae” junto a los géneros Leidyosuchus y Allognathosuchus.
Brochu (1997a) descartaría la relación con Leidyosuchus en su reevaluación de este género 
y sugería que el cráneo que figuró Nopcsa (1915) podría pertenecer a un eusuquio primitivo.
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En 2001, Buscalioni y colaboradores deciden llevar a cabo una redescripción del ma-
terial craneal de Vălioara, considerando que otros ejemplares del Cretácico Superior de la 
Península Ibérica (Armuña, Vilamitjana y Laño) y del sur de Francia (Bellevue) podían incluir-
se dentro del taxón Allodaposuchus precedens. Buscalioni et al. (2001) realizan un análisis 
filogenético a partir de la matriz de Brochu (1997b), obteniendo como resultado que el 
complejo Allodaposuchus formado por todos estos ejemplares era el grupo hermano de 
Crocodylia (Buscalioni et al., 2001: Fig. 15).
Tanto Martin y Buffetaut (2005) como Salisbury et al. (2006) cuestionaban la validez de 
la especie, aunque estos últimos autores incorporan a su análisis filogenético una nueva 
codificación a partir de los trabajos de Buscalioni et al. (2001) y Hua y Jouve (2004).
Con la publicación de un nuevo cráneo casi completo procedente de Oarda de Jos 
(Rumania) asignado a Allodaposuchus precedens por parte de Delfino et al. (2008), el 
complejo Allodaposuchus como tal dejó de utilizarse en posteriores análisis filogenéticos. 
Delfino et al. (2008b) consideraban que los restos del oeste de Europa [el holotipo (MAFI 
Ob 3131) y el ejemplar de Oarda de Jos] correspondían a una forma distinta con respecto 
al material rumano.
II.2.1.5 Descripción
El holotipo de Allodaposuchus precedens (MAFI Ob 3131) consiste en un fragmento 
de tabla craneal cuyo postorbital, escamoso, rama anteroventral y cóndilo del cuadrado 
izquierdo, así como el lóbulo del escamoso derecho, han sido reconstruidos (Fig. 2.12, 
Fig. 2.13). En vista ventral, el ejemplar no conserva la mayor parte del neurocráneo debido 
a que está roto a nivel del borde superior del foramen magnum, careciendo del cóndilo 
occipital, la placa basioccipital, el basiesfenoides, los palatinos, los pterigoides, los ectop-
terigoides, los cuadradoyugales y los yugales. Las fenestras supratemporales son redon-
deadas aunque ligeramente ovaladas en su mitad posterior pudiéndose inferir que son algo 
más pequeñas que las órbitas, debido a que estas no se han conservado completamente. 
Los bordes orbitales que se conservan, el posterior y el medial, no parece que estén eleva-
dos con respecto a la superficie dorsal del cráneo.
El frontal está ligeramente hundido en su región sagital y presenta una ornamentación 
marcada con amplios orificios. Anteriormente proyecta un proceso largo y estrecho que 
finaliza en una pequeña hendidura en su extremo rostral. Los límites del frontal se ven con 
claridad y forman el ángulo anteromedial de las fenestras supratemporales y el borde pos-
teromedial de las órbitas. En vista ventral, se observa el pasaje olfatorio, un surco longitu-
dinal con una pronunciada cresta anterior en el eje sagital que está delimitado lateralmente 
por dos marcadas crestas (cristae cranii sensu Iordansky, 1973).
El parietal es un elemento plano y con abundante ornamentación. La sutura con el 
frontal es casi lineal con una pequeña curvatura en el eje sagital orientada posteriormen-
te. En su borde posterior, el parietal presenta una escotadura en su línea media, contac-
tando con el supraoccipital. En vista occipital, el parietal forma el margen dorsal de las 
fenestras postemporales.
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Únicamente se ha conservado el postorbital derecho, que es estrecho y alargado (apro-
ximadamente la mitad de la longitud del escamoso) y alcanza posteriormente más de la 
mitad del borde lateral de la fenestra supratemporal. Se ha conservado el comienzo de la 
región dorsal de la barra postorbital, en la cara ventral del postorbital. Además, también 
se ha preservado el comienzo de la región ventral de la barra postobital, que se inserta en 
la pared medial de un pequeño fragmento de yugal. Con ambos fragmentos, es posible 
inferir que la barra postorbital es delgada. No parece observarse ningún foramen en la cara 
medial del yugal.
Figura 2.12. MAFI Ob 3131, holotipo de Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a procedente de 
Vălioara (Rumania). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo 
interpretativo de la vista ventral.
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El escamoso derecho está casi completo salvo en su región más posterior, mientras 
que la mayor parte del escamoso izquierdo está reconstruido. Su superficie dorsal es plana 
y abundantemente ornamentada. El escamoso presenta una expansión posterior que se 
inclina ventralmente, aunque no es posible ver su extremo posterior. En vista lateral, se ob-
serva un surco para la musculatura de la solapa auricular bien marcado, cuyo borde inferior 
se proyecta anteriormente hasta llegar casi al nivel de la barra postorbital, sin llegar a tocar-
la. También en vista lateral, se observa un proceso ventral del escamoso que impide el con-
tacto entre el cuadradoyugal y el cuadrado en su parte anterodorsal. El escamoso forma el 
techo del receso ótico, contactando en la parte posteroventral del mismo con el exoccipital 
y en su pared anterior con el cuadrado. En vista occipital, los escamosos describen una 
sutura con los exoccipitales dirigida lateroventralmente y forman el borde laterodorsal de 
las fenestras postemporales, que están hundidas con respecto a la superficie occipital.
Figura 2.13. MAFI Ob 3131, holotipo de Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a procedente de 
Vălioara (Rumania). A, vista occipital; B, dibujo interpretativo de la vista occipital; C, vista lateral derecha; 
D, dibujo interpretativo de la vista lateral derecha.
El cuadrado derecho está completo, mientras que el cuadrado izquierdo ha sido recons-
truido en su parte posterior. El cuadrado forma la pared posterior de la fosa supratemporal, 
a la cual no contribuyen ni escamoso ni parietal. Esta pared está verticalizada con respecto 
al contorno posterior de la fenestra supratemporal y situada prácticamente al mismo nivel. 
La rama del cuadrado es corta con respecto al límite posterior del proceso paraoccipital. El 
foramen aërum se sitúa en posición dorsal entre el límite ventral del proceso paraoccipital 
y la articulación mandibular, cerca del borde medial del cuadrado. No se observa ninguna 
cresta asociada al foramen aërum. Los cóndilos articulares están ligeramente elevados 
en vista dorsal y el cóndilo medial se expande dorsoventralmente, siendo más alto que el 
lateral. No hay contacto entre el escamoso y el cuadrado en la parte posterior de la región 
ótica. El cuadrado presenta un ancho canal craneocuadrado abierto, uno de los rasgos di-
ferenciales de alodaposúquidos (Fig. 2.14). En vista ventral, se observan varias crestas que 
delimitan dos depresiones en el eje longitudinal del cuadrado: una suave cresta paralela al 
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borde medial del cuadrado, otra cresta muy marcada longitudinalmente en la zona media 
del cuadrado y una cresta suave transversal que alcanza el borde lateral.
Se conservan ambos lateroesfenoides, prácticamente completos, salvo la región del proceso 
capitado del izquierdo. Anteriormente, este elemento presenta un margen marcadamente cóncavo.
El supraoccipital es un elemento ancho, bajo y de contorno subtriangular. En vista oc-
cipital, conforman la mayor parte del borde ventrolateral de las fenestras postemporales, 
que son alargadas transversalmente y cuyo borde ventral está proyectado posteriormente. 
Por otro lado, no se observa una cresta nucal marcada en el supraoccipital. Participa en el 
borde posterior de la tabla craneal con una amplia exposición en vista dorsal.
Figura 2.14. MAFI Ob 3131, holotipo de Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a procedente de 
Vălioara (Rumania). Detalle de la región ótica y del canal craneocuadrado en vista lateral izquierda.
Los exoccipitales se conservan casi completos salvo en su región ventromedial y están 
fuertemente deprimidos en su región medial. Los exoccipitales presentan una gran expan-
sión ventrolateral y solapan la superficie dorsomedial del cuadrado lateralmente, formando 
una protuberancia en el borde ventral de los procesos paraoccipitales, justo en la región 
de apertura del pasaje craneocuadrado. Esta conformación es similar a la que se observa 
en taxones como Hylaeochampsa (Clark y Norell, 1992) o en algunos neosuquios deriva-
dos como Bernissartia (Buscalioni y Sanz, 1990), aunque no tan marcada. Los procesos 
paraoccipitales superan ligeramente el nivel del borde medial del cóndilo del cuadrado. 
Los exoccipitales forman el límite dorsal del foramen magnum, del que solo se conserva 
su mitad superior. No es posible distinguir ningún foramen en la zona que rodea al foramen 
magnum. En vista lateral, el exoccipital constituye la región ventral de la pared de la aber-
tura ótica y en la zona medial del canal craneocuadrado forma una lámina ventral que se 
superpone a la cara medial del cuadrado.
Capítulo II
48
II.2.1.6 Comentarios
Cuando Buscalioni et al. (2001) llevaron a cabo la revisión de Allodaposuchus prece-
dens, optaron por considerar únicamente a MAFI Ob 3131, el fragmento de cráneo proce-
dente de Vălioara, como holotipo en la nueva diagnosis del taxón. Para estos autores no 
estaba claro que los fragmentos postcraneales perteneciesen al mismo individuo y Nopcsa 
(1928a) no especificó qué elementos concretos formaban parte del tipo. Asimismo, como 
ya se ha comentado, debido a la limitada información que ofrecía el holotipo y atendiendo 
a distintas características craneales comunes entre los diferentes ejemplares estudiados, 
Buscalioni et al. (2001) decidieron incluir en su trabajo un fragmento de tabla craneal (MDE 
C3-276) procedente de Bellevue en el Sur de Francia (ver epígrafe II.2.3 de la presente 
tesis), un fragmento de cráneo (UPUAM A1) y una porción posterior de cráneo (UPUAM 
A2) procedentes de Armuña (Segovia, España) (ver epígrafe II.3.2 de la presente tesis), un 
fragmento de tabla craneal (UPUAM V1) procedente de Vilamitjana (Lleida, España) (ver 
epígrafe (II.3.3 de la presente tesis) y un basioccipital aislado (MCNA L1A-41) proceden-
te de Laño (Condado de Treviño, España), asignando todo el material a Allodaposuchus 
 precedens. Esto permitió a estos autores inferir características osteológicas de la especie 
en zonas del cráneo que no podían observarse en el holotipo.
En la diagnosis revisada del taxón, estos autores consideraron que todos estos ejem-
plares compartían varios rasgos autapomórficos, tales como la pared posteroventral de la 
fosa supratemporal formada por una ancha plataforma del cuadrado sin la contribución del 
escamoso o el parietal, o el frontal formando únicamente el borde caudomedial de la órbita, 
describiendo una sutura vertical con el prefrontal en el contorno orbital medial. Efectiva-
mente, ambos caracteres están ampliamente extendidos entre los Eusuchia basales y apa-
rentemente no son compartidos por las formas pertenecientes al crown-group Crocodylia.
De igual forma, señalaban como diagnóstico un carácter derivado de neosuquios y 
compartido con Goniopholis e Hylaeochampsa vectiana: la presencia del pasaje cra-
neocuadrado abierto lateralmente. Este carácter está presente en algunas especies de 
Goniopholis (Salisbury et al., 1999; Schwarz, 2002), en todos los géneros incluidos en 
 Hylaeochampsidae [Hylaeochampsa (Clark y Benton, 1992), Iharkutosuchus (Osi et al., 
2007) y Acynodon (Martin, 2007)] y en todos los ejemplares que se incluyen en Allodaposu-
chidae y que han conservado esta región del cráneo. En estos últimos, no existe un cierre 
posterior del receso ótico ya que el canal craneocuadrado aparece como un pasaje del 
exoccipital situado entre el escamoso y el cuadrado, elementos que no llegan a contactar. 
Sin embargo, en los taxones afines al género Allodaposuchus, este canal craneocuadrado 
es un surco de mayor anchura que el pasaje que presentan los hilaeocámpsidos (Delfino 
et al., 2008b).
Según Buscalioni et al. (2001), Allodaposuchus precedens comparte con  Hylaeochampsa 
la presencia de una protuberancia a lo largo del proceso paraoccipital situada ventralmen-
te en su superficie occipital y localizada medialmente al pasaje craneocuadrado (carácter 
174-0 sensu Brochu y Storrs, 2012). Este carácter está asociado con la apertura del sur-
co craneocuadrado y aparece en todos los taxones incluidos tanto en Allodaposuchidae 
como en Hylaeochampsidae, con la diferencia de que esta protuberancia presenta un ma-
yor desarrollo en hilaeocámpsidos que en alodaposúquidos.
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 La verticalización de la pared posterior de la fosa supratemporal, haciendo que la fosa 
prácticamente desaparezca en la parte posterior por la coincidencia con el contorno de 
la fenestra, también es una característica común en los taxones afines a Allodaposuchus 
y constituye otro carácter diferencial con respecto a hilaeocámpsidos, cuyos miembros 
poseen una fosa supratemporal expuesta por detrás de la fenestra.
Por otro lado, la posición del foramen aërum del cuadrado en el ejemplar de Vălioara es 
dorsal (carácter 177-1 sensu Brochu y Storrs, 2012) al igual que en aquellos taxones de Allo-
daposuchidae en los que puede observarse dicha estructura y como ocurre en Alligatoroidea.
De acuerdo con Delfino et al. (2008b), el fragmento que se conserva de la barra pos-
torbital en el holotipo de Allodaposuchus precedens corresponde a una barra delgada 
(carácter 133-1 sensu Brochu y Storrs, 2012), al igual que en HUE-04498, Arenysuchus, 
el Allodaposuchus de Oarda de Jos y el ejemplar de Armuña. Dentro de alodaposúquidos 
existe gran variabilidad en cuanto al grosor de la barra postorbital, y “Allodaposuchus” 
 subjuniperus, HUE-02502 y MDE/CM-616 presentan una barra masiva.
Entre los caracteres diferenciales con respecto al resto de los alodaposúquidos están 
la amplia exposición del supraoccipital en la superficie dorsal de la tabla craneal –mucho 
mayor que la que presentan aquellos taxones en los que se observa este carácter– (ca-
rácter 160-2 sensu Brochu y Storrs, 2012), la morfología del proceso rostral del frontal 
(alargado, delgado y finalizado en una pequeña hendidura anterior no se observa en otros 
alodaposúquidos) y la presencia de marcadas depresiones en la cara ventral del cuadrado 
(no presentes en otros taxones relacionados con Allodaposuchus).
Finalmente, cabe destacar dos caracteres que según Delfino et al. (2008) compar-
ten MAFI Ob3131 y el cráneo PSMUBB V438 de Oarda de Jos, que no se han podido 
constatar en el ejemplar procedente de Vălioara. El primero de ellos, es el gran tamaño 
del foramen yugal medial (carácter 102-1 sensu Brochu y Storrs, 2012), descrito por 
 Buscalioni et al. (2001) seguramente atendiendo al ejemplar UPUAM A1 procedente de 
Armuña y que no se observa en el holotipo de Allodaposuchus precedens (carácter 102-
? sensu Brochu y Storrs, 2012). El segundo de los caracteres es la presencia de una mor-
fología dental similar. El material dental referido a MAFI Ob 3131 corresponde a unos 170 
dientes aislados que, efectivamente, presentan características afines con la dentición 
del cráneo de  Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos. No obstante, no es posible 
confirmar la pertenencia de estos dientes al holotipo y por extensión, al taxón. Debido a 
ello, en la presente memoria de tesis se ha optado por no considerar estos dientes a la 
espera de la aparición de nuevo material que permita asociar estos elementos con los 
restos craneales conocidos. 
Por tanto, a pesar de su naturaleza fragmentaria, el ejemplar MAFI Ob 3131, designado 
como holotipo de la especie Allodaposuchus precedens, posee una combinación de ca-
racteres compartidos con el resto de taxones de Allodaposuchidae que permite incluirlo en 
dicho grupo. Además, aunque posee varios caracteres exclusivos, presenta grandes seme-
janzas con el ejemplar procedente de Oarda de Jos asignado a Allodaposuchus  precedens 
(Delfino et al., 2008), considerándose esta última una especie válida y bien definida.
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II.2.2. Allodaposuchus precedens (OARDA DE JOS, RUMANÍA)
II.2.2.1 Procedencia y edad
El material proviene del yacimiento de Oarda de Jos, situado a lo largo del río Sebeș en 
el área delimitada por las localidades de Alba Iulia, Sebeș y Vinţu de Jos (distrito de Alba) 
en la denominada “zona Metaliferi” (Delfino et al., 2008). Esta zona del sudoeste de la 
cuenca de Transilvania está situada al noreste de la cuenca de Haţeg y está datada como 
 Maastrichtiense inferior (Codrea y Dica, 2005; Bojar et al., 2011; Csiki-Sava et al., 2015).
II.2.2.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Allodaposuchus Nopcsa, 1928a
Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a
II.2.2.3 Material
Delfino et al. (2008) asignaron a Allodaposuchus precedens un cráneo casi com-
pleto (PSMUBB V 438) (Fig. 2.15, Fig. 2.16) que se encuentra depositado en el 
 Paleontology-Stratigraphy Museum de la Universidad Babeș-Bolyai (Cluj-Napoca, Rumanía).
II.2.2.4 Antecedentes
El material procedente de Oarda de Jos fue descrito por Delfino et al. (2008b) y atribuido 
a la especie Allodaposuchus precedens, cuya diagnosis fue efectuada por Buscalioni et al. 
(2001) sobre material tanto de la Península Ibérica y del Sur de Francia, como de Rumanía. 
Delfino et al. (2008b) llevaron a cabo una diagnosis enmendada de la especie basándose 
exclusivamente en material rumano, es decir, el holotipo procedente de Vălioara (Nopcsa, 
1915, 1928a; Buscalioni et al., 2001) y este nuevo cráneo de Oarda de Jos. Delfino et al. 
(2008) descartaban por tanto la inclusión en Allodaposuchus precedens del material del 
este de Europa asignado a alodaposúquidos.
Este ejemplar, PSMUBB V 438, fue incluido en la matriz de caracteres propuesta por 
Salisbury et al. (2006), que comprendía 46 taxones y 176 caracteres morfológicos, reali-
zando varios análisis filogenéticos. En el primero de ellos, la inclusión del ejemplar de  Oarda 
de Jos originaba en un consenso estricto una politomía con Goniopholis, Bernissartia, 
 Susisuchus e Isisfordia fuera del nodo Eusuchia (Delfino et  al., 2008a: Fig. 5B).
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Esta pobre resolución de las relaciones entre los eusuquios no Crocodylia y los neosuquios 
derivados utilizados como grupos externos en el análisis quedaba parcialmente resuelta en 
el consenso de mayoría, en el cual Allodaposuchus precedens quedaba localizado como 
grupo hermano de Hylaeochampsa vectiana fuera del crown-group Crocodylia (Delfino et 
al., 2008a: Fig. 5C). Sin embargo, fuera de Eusuchia, continuaba apareciendo una politomía.
Una mejor solución de este análisis y congruente con la hipótesis de Salisbury et al. 
(2006) se conseguía con la modificación de los caracteres 102 y 132 (sensu Salisbury et 
al., 2006), añadiendo un nuevo estado de carácter referido a la presencia del canal craneo-
cuadrado abierto. Estos estados de carácter (102-0 y 132-0 sensu Delfino et al., 2008a) 
estarían compartidos por Goniopholis, Hylaeochampsa y Allodaposuchus y con su inclu-
sión se confirmaba la posición como eusuquio no Crocodylia de Allodaposuchus y como 
taxón hermano de Hylaeochampsa (Delfino et al., 2008a: Fig. 5D).
Posteriormente, Martin (2010) asigna al género Allodaposuchus nuevo material craneal 
procedente del yacimiento de Fox-Amphoux e incluía al ejemplar de Oarda de Jos en algu-
no de sus análisis filogenéticos obteniendo una posición más derivada del taxón rumano. 
La incorporación al análisis filogenético de los ejemplares de Fox-Amphoux y Oarda de 
Jos referidos a Allodaposuchus posicionaba a ambos taxones como el grupo hermano de 
diplocynodóntidos y globidontos dentro de Alligatoroidea (Martin, 2010: Fig. 6C).
Buscalioni et al. (2011) incluyen a PSMUBB V 438 como representante de  Allodaposuchus 
precedens en su análisis filogenético aunque modifican un par de caracteres (130 y 134 
sensu Salisbury et al., 2006) con respecto a la codificación de Delfino et al. (2008a). El taxón 
rumano quedaba situado en esta hipótesis filogenética junto a un complejo  Allodaposuchus 
formado por material ibérico representando el grupo hermano de los hilaeocámpsidos 
(Buscalioni et al., 2011: Fig. 13).
Brochu (2011) incorpora una nueva codificación de Allodaposuchus precedens en su 
análisis filogenético a partir del material de Fox-Amphoux, que completa con la información 
proporcionada por el ejemplar de Oarda de Jos, obteniendo como resultado un consenso 
estricto que incluía a Allodaposuchus dentro de Hylaeochampsidae (Brochu, 2011: Fig. 9).
Análisis filogenéticos posteriores (Puértolas-Pascual et al., 2013; Narváez et al., 2014) 
situaban a PSMUBB V 438 junto a los taxones del oeste de Europa relacionados con el 
género Allodaposuchus, conformando el grupo hermano de los hilaeocámpsidos.
Recientemente, Blanco et al. (2014) definían la nueva especie “Allodaposuchus” pa-
lustris e incluían al ejemplar procedente de Oarda de Jos en su análisis filogenético, ob-
teniendo un grupo formado por “Allodaposuchus” palustris, Allodaposuchus precedens, 
“Allodaposuchus” subjuniperus y Arenysuchus gascabadiolorum, que se situaba dentro de 
Crocodylia como un clado más derivado que Gavialoidea.
II.2.2.5 Descripción
El ejemplar está constituido por un cráneo brevirrostro prácticamente completo con 
algunas fracturas en la superficie maxilar y que carece del borde posterior de la fenestra 
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infratemporal, de parte de las barras postorbitales, de la región posteroventral de ambos 
ectopterigoides, de la mayor parte de los pterigoides y del cóndilo occipital. Las órbitas son 
cortas y anchas, con morfología trapezoidal y con los márgenes ligeramente levantados, 
especialmente en su esquina anteromedial. Las fenestras supratemporales son redondea-
das, con una leve hendidura en su esquina posterolateral y de menor tamaño que las ór-
bitas. Las fenestras infratemporales no poseen sus bordes anteromediales, pero se infiere 
su morfología triangular y una longitud similar a la de las órbitas. Las fenestras supratem-
porales carecen de su límite posterior mientras que el límite anterior está muy deteriorado. 
No obstante, parece que son anchas y alargadas con respecto a otros alodaposúquidos.
El premaxilar es ligeramente más largo que ancho. Presenta unos procesos posteriores 
cortos y estrechos que alcanzan el límite posterior del tercer alveolo maxilar. Las narinas 
son grandes, con forma redondeada y proyectadas anterodorsalmente. Aunque, el con-
torno posterolateral de las narinas está ligeramente elevado, los bordes están al mismo 
nivel que la superficie dorsal del premaxilar. No se observan surcos ni depresiones en la 
zona posterior a la narina. La sutura premaxilo-maxilar es recta en vista dorsal y abarca 
desde el marcado orificio lateral de recepción del cuarto diente mandibular hasta el extre-
mo posterior del proceso premaxilar, contactando con el nasal. En vista ventral, la sutura 
premaxilo-maxilar es ligeramente ondulada y perpendicular al eje sagital, lejos del borde 
posterior del foramen incisivo. El foramen incisivo es pequeño y tiene forma de almendra. 
Se observan cinco alveolos en cada rama del premaxilar, siendo el cuarto el más grande y 
el segundo el más pequeño. Los alvéolos no están al mismo nivel que el paladar y se en-
cuentran situados en una plataforma de casi dos centímetros por encima de este. La rama 
premaxilar derecha conserva dos dientes (el primero y el quinto), mientras que el premaxilar 
izquierdo conserva cuatro (del primero al tercero y el quinto). Tan solo el tercer diente de la 
rama premaxilar izquierda está completo.
El maxilar es estrecho dorsalmente debido al tamaño de los nasales, por lo que su 
longitud es casi el doble que su anchura. No se observan crestas ni depresiones en vista 
dorsal, pero si una abundante ornamentación en toda la superficie. En la zona posterodor-
sal parece intuirse un corto proceso maxilar que se introduce en el lacrimal, aunque no se 
observa con nitidez. La rama maxilar derecha presenta una serie dental lineal de trece al-
véolos, mientras que la rama maxilar izquierda tiene catorce, siendo el cuarto diente el más 
grande en ambas. Según Delfino et al. (2008) el último alveolo de la rama maxilar izquierda 
es de pequeño tamaño y tiene un desarrollo posteroventral, por lo que podría ser supernu-
merario. Se conservan tres dientes completos (los más anteriores) y dos rotos en la rama 
derecha y uno completo y tres rotos en la rama izquierda. En vista ventral, no se observa 
ningún foramen significativo para la rama palatina del nervio craneal V.
Aunque no es posible reconocer los límites posterior y medial de los nasales, si se ob-
servan con claridad en su zona anterior. Los nasales son muy anchos en su zona media, 
estrechándose abruptamente en su parte más anterior, separando ambas ramas premaxi-
lares y entrando levemente en las narinas. Parece que en su región posterior están separa-
dos por un proceso anterior del frontal, pero no se llegan a observar las suturas con nitidez.
No se han reconocido las suturas de los lacrimales salvo en su contacto lateral con el 
yugal. Parece que los lacrimales son más largos que los prefrontales. El borde posterior del 
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lacrimal está engrosado y forma una cresta dorsal en el margen anterior de la órbita. En la 
parte más anterior, podría haber un corto proceso lacrimal entre el maxilar y el nasal.
Figura 2.15. PSMUBB V 438, Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a procedente de Oarda de Jos 
(Rumanía). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpre-
tativo de la vista ventral.
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Las suturas de los prefrontales no son visibles, y tan solo se distingue en su contacto con 
las órbitas, tanto posterior como lateralmente. No obstante, parece que ambos están se-
parados por un proceso anterior del frontal.
Los límites del proceso anterior del frontal no se observan con claridad, pero se infiere 
que es delgado y alargado. Parece que su extremo anterior no supera al borde anterior del 
prefrontal. El frontal forma la mitad del borde medial de la órbita y el ángulo anteromedial 
de la fenestra supratemporal. La sutura con el parietal es lineal, aunque con suaves on-
dulaciones, y se sitúa ligeramente por delante de la mitad del borde medial de la fenestra 
supratemporal. La superficie dorsal del frontal es ligeramente cóncava.
La superficie dorsal del parietal se encuentra deprimida con respecto a los escamosos. 
Junto con el frontal forma un ligero entrante en el borde medial de la fenestra supratempo-
ral. El borde posterior del parietal no es lineal, y presenta dos ligeras proyecciones a ambos 
lados de una marcada hendidura en el eje sagital.
Los postorbitales están bien conservados, pudiéndose observar con claridad sus límites 
en vista dorsal. En su contacto con el escamoso el postorbital presenta una sutura orienta-
da rostralmente, no transversal como en el resto de taxones relacionados. Los postorbita-
les forman el borde anterolateral de la fenestra supratemporal, la cual participa en la región 
dorsal de la barra postorbital. No obstante ambas barras postorbitales están rotas y no se 
conserva su región dorsal.
Los escamosos están casi completos salvo una pequeña porción en su borde poste-
rior. La superficie dorsal es plana y abundantemente ornamentada. Ambos escamosos 
presentan prolongaciones posterolaterales que en su extremo más posterior se orien-
tan ventralmente. En vista lateral, el escamoso alberga un surco poco marcado para la 
inserción de la musculatura de la solapa auricular. Los bordes que forman el surco son 
paralelos mientras que el borde ventral se proyecta anteriormente hasta contactar con la 
barra postorbital. A su vez, separa al cuadrado y al cuadradoyugal en su parte más ante-
rior. El escamoso forma la porción superior del receso ótico y su sutura con el exoccipital 
constituye el límite dorsal del canal craneocuadrado. En vista occipital, su contacto con 
el exoccipital describe una sutura orientada ventrolateralmente. Los escamosos forman el 
borde lateral de la fenestra postemporal.
El yugal constituye el margen posterolateral de la órbita, formando un pequeño reborde, 
y el margen lateral de la fenestra infratemporal. Anteriormente el yugal se extiende hasta 
la altura del octavo diente maxilar, mientras que posteriormente llega casi a la altura del 
límite posterior de los procesos paraoccipitales, sin llegar a rebasarlos. En su pared medial 
se inserta la delgada barra postorbital, en la que participa con una proyección dorsal que 
constituye la porción anteroventral. Por delante de la base de la barra postorbital se sitúa 
un foramen yugal medial bien desarrollado.
Los cuadradoyugales son largos y anchos, especialmente en su parte posterior. En vista 
dorsal, su mitad medial carece de ornamentación. Los cuadradoyugales forman el borde 
posterior de la fenestra infratemporal, pero están incompletos y no es posible observar si 
existe espina cuadradoyugal. La sutura con el yugal se sitúa lateralmente al ángulo de la fe-
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nestra infratemporal. Anterodorsalmente, el cuadradoyugal proyecta un proceso que evita 
que el cuadrado forme parte de la fenestra.
Figura 2.16. PSMUBB V 438, Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a procedente de Oarda de Jos 
(Rumanía). A, vista occipital; B, dibujo interpretativo de la vista occipital; C, vista lateral derecha; D, dibujo 
interpretativo de la vista lateral derecha.
Los cuadrados presentan una superficie dorsal lisa y el desarrollo de sus ramas con res-
pecto a los lóbulos del escamoso es corto. El foramen aërum se sitúa en posición dorsal, 
cerca del borde medial del cuadrado, al final de una suave cresta. En vista lateral, el cuadra-
do contacta con el exoccipital formando el límite posteroventral del canal cráneocuadrado 
abierto lateralmente. Los cóndilos están muy dañados, particularmente el derecho, y parece 
observarse una ligera elevación con respecto a la superficie dorsal del cuadrado. El cóndilo 
medial es más pequeño que el lateral y se dirige ventralmente de forma suave. En vista ven-
tral, se observa una cresta longitudinal bien marcada en dirección lateromedial, que podría 
identificarse como la cresta A sensu Iordansky (1973). Esta cresta es paralela al borde pos-
teromedial ventral de la fenestra supratemporal. Además, otra suave cresta discurre paralela 
al límite medial del cuadrado. Ambas crestas están formando los límites de un surco que 
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finaliza en el foramen del nervio craneal V. Los cuadrados forman la práctica totalidad de la 
pared posterior de la fenestra supratemporal, que está ligeramente verticalizada.
Los palatinos son delgados y presentan los límites laterales paralelos en su mitad pos-
terior. En su mitad anterior los bordes son lisos y se ensanchan lateralmente. Esta región 
anterior está muy dañada y no es posible identificar con claridad la sutura con el maxilar. No 
obstante, parece inferirse un límite rostral ancho y redondeado, levemente afilado sagital-
mente, que supera el borde anterior de las fenestras palatinas. La sutura con el pterigoides 
es lineal y parece que alcanza el ángulo posteromedial de la fenestra palatina.
Se conservan los dos ectopterigoides incompletos, ya que la parte posterior está rota. 
Los ectopterigoides son elementos gruesos, que anteriormente proyectan un proceso ros-
tral que se va estrechando contra el maxilar. Este proceso rostral alcanza el nivel del cuarto 
alveolo maxilar desde el final de la línea de dientes y forma la pared medial de los dos últimos 
alveolos maxilares. No se puede conocer si su límite posterior llega a alcanzar el borde cau-
dal del pterigoides. El ectopterigoides participa en la pared medial de la barra postorbital.
Solo se conservan dos porciones del pterigoides, la región anterior en contacto con los 
palatinos y el límite caudal, que forma la pared y el borde posterior de la coana. La coana 
se sitúa posteriormente con orientación posteroventral, totalmente rodeada por los pteri-
goides. No se han preservado las alas pterigoideas y en vista occipital tan solo se observan 
los procesos ventromediales a ambos lados del basiesfenoides.
Los lateroesfenoides están muy dañados, sobretodo en su región anterior. Los procesos 
capitados están expandidos lateralmente y forman el margen anteroventral de la fenestra 
supratemporal en contacto con el postorbital. Posteriormente, no se observa su relación 
con el foramen oval.
En vista occipital, el supraoccipital es más ancho que alto y presenta un contorno sub-
trapezoidal. En el eje sagital, se dispone una marcada cresta nucal. El borde dorsal del 
supraoccipital participa en el borde dorsal de la tabla craneal y puede verse en vista dorsal.
Los exoccipitales constituyen la mayor parte de la superficie occipital del cráneo. For-
man los bordes dorsolaterales del foramen magnum, contactando en su zona superior. Los 
exoccipitales conectan con el basioccipital en la región dorsolateral del cóndilo occipital. 
Junto al cóndilo se observan varios forámenes: el foramen hipoglossi (XII), de pequeño ta-
maño, y a su lado, lateralmente, el foramen vagi. Por debajo de los anteriores, en el borde 
ventrolateral se localiza el foramen caroticum posterius. Estos forámenes se aprecian con 
dificultad en el exoccipital derecho. Los exoccipitales presentan un borde ventral marca-
damente convexo, que finaliza medialmente a la abertura craneocuadrada. Los procesos 
paraoccipitales son cortos y alcanzan el nivel del borde del cóndilo medial del cuadrado. 
Además presentan una ligera protuberancia en su borde ventrolateral. Los procesos ven-
trales de los exoccipitales son largos y casi contactan con el borde dorsal de los tubérculos 
basioccipitales. En vista lateral, los exoccipitales constituyen la región ventral de la pared 
interna de la apertura ótica.
El basiesfenoides está expuesto en vista occipital por debajo del borde ventral del ba-
sioccipital. Presenta forma rectangular, más ancho que alto. Su pared occipital está dis-
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puesta verticalmente y forma el margen ventral del foramen eustaquiano medial. En vista 
lateral, se conservan algunos fragmentos del basiesfenoides y se observan sus zonas de 
contacto con el cuadrado anterodorsalmente y con el pterigoides anteriormente. El rostro 
está roto en su parte más anterior. No es posible observar ningún tipo de foramen situado 
lateralmente al rostro del basiesfenoides.
Figura 2.17. PSMUBB V 438, Allodaposuchus precedens Nopcsa, 1928a procedente de Oarda de Jos 
(Rumania). Detalle de la región ótica y del canal craneocuadrado en vista lateral derecha.
El basioccipital presenta forma triangular y constituye la mayor parte del cóndilo occipi-
tal, que no tiene un cuello marcado. La pared dorsal del cóndilo occipital constituye el mar-
gen ventral del foramen magnum. Los tubérculos basioccipitales están bien desarrollados 
en dirección ventral y en el eje sagital aparece una marcada hendidura donde se aloja el 
foramen eustaquiano medial. La mitad ventral de la superficie occipital del basioccipital es 
recorrida longitudinalmente por una cresta que llega hasta la hendidura sagital.
Como ya se ha comentado, el ejemplar presenta cinco alveolos en el premaxilar y trece 
o catorce alveolos en el maxilar (rama derecha e izquierda respectivamente), siendo el cuar-
to diente maxilar el de mayor tamaño. La oclusión dental es interpretada por Delfino et al. 
(2008) como lineal, debido a que no se observan marcas de oclusión lingual en el maxilar. 
Los dientes tienen coronas de pequeño tamaño que presentan carenas mesiodistales bien 
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desarrolladas que separan la cara labial de la lingual, que es de menor tamaño. En el caso 
de los dientes premaxilares, se observan suaves crestas longitudinales que van desde el 
ápice a la base de la corona en ambas caras. En los dientes maxilares, solo la cara lingual 
presenta estas crestas longitudinales. El décimo diente maxilar está casi completo, salvo 
en su parte más apical. Este diente se estrecha en la base de la corona, dando al diente 
una morfología de gota de agua.
II.2.2.6 Comentarios
Delfino et al. (2008) proponen una diagnosis enmendada de Allodaposuchus precedens 
basándose en el conjunto de material rumano (Vălioara y Oarda de Jos) y proponiendo que 
el holotipo clásico de Nopcsa (1928) y el material procedente de Oarda de Jos correspon-
den al mismo taxón. Según Delfino et al. (2008), las diferencias entre ambos ejemplares 
podrían deberse a variabilidad ontogénica o intraespecífica (como un mayor desarrollo del 
proceso frontal y de la rama condilar de los cuadrados en el ejemplar de Vălioara) (ver 
epígrafe II.2.1.6). En cuanto a sus afinidades, consideran que la relación entre el canalis 
craneocuadrado y la cavidad ótica, la presencia de una protuberancia en el proceso del 
paraoccipital, la posición dorsal del foramen aërum en el cuadrado, la presencia de una 
plataforma anteromedial en la fenestra supratemporal, el tamaño del foramen yugal medial 
y la morfología de los dientes son criterios suficientes como para agruparlos en la misma 
especie (Delfino et al., 2008) (ver epígrafe II.2.1.6).
Delfino et al. (2008) redefinieron la especie Allodaposuchus precedens a partir de dife-
rentes caracteres que los diferenciaban de hilaeocámpsidos: la presencia del ancho pasaje 
craneocuadrado lateralmente abierto; la posesión de una protuberancia en los procesos 
paraoccipitales menos desarrollada que en hilaeocámpsidos; una barra postorbital delga-
da; los márgenes orbitales elevados; el patrón de oclusión en línea; la presencia de una 
fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal; la apertura 
lateral de los canales eustaquianos laterales con respecto al canal eustaquiano medio; y el 
tamaño craneal considerablemente grande.
Como se ha comentado en el epígrafe II.2.1.6, el canal craneocuadrado abierto lateral-
mente formando un surco (Fig. 2.17) y la presencia de una protuberancia en los procesos 
paraoccipitales (carácter 174-0 sensu Brochu y Storrs, 2012), son caracteres generaliza-
dos en todos los taxones estrechamente relacionados con Allodaposuchus precedens y 
se diferencian de los hilaeocámpsidos en la mayor anchura del pasaje y el menor desarrollo 
de la protuberancia. Además, en el epígrafe II.2.1.6, ya se habló sobre la disparidad exis-
tente dentro de Allodaposuchidae en cuanto al grosor de la barra postorbital. El ejemplar 
de Oarda de Jos presenta una barra postorbital delgada (carácter 133-1 sensu Brochu y 
Storrs, 2012), muy similar a las que se observan en el Allodaposuchus de Vălioara, UPUAM 
A1, HUE-04498 y en Arenysuchus, mientras que en hilaeocámpsidos esta barra postorbital 
es siempre masiva.
En cuanto a los márgenes orbitales elevados (carácter 137-1 sensu Brochu y Storrs, 
2012), salvo en UPUAM A1 y en aquellos ejemplares en los que no se ha conservado la 
región orbital, todos los taxones incluidos en Allodaposuchidae presentan un ligero levan-
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tamiento en el borde de las órbitas, especialmente en su esquina anteromedial. Se trata de 
un carácter derivado que no aparece en hilaeocámpsidos, en dyplocinodontinos y en mu-
chos neosuquios cercanos a la base de Eusuchia como Isisfordia, Susisuchus, Bernissartia 
o Shamosuchus (Norell y Clark, 1990; Salisbury et al., 2003, 2006, Fortier y Schultz, 2009; 
Pol et al., 2009). Sin embargo, este carácter está muy extendido dentro del crown-group 
Crocodylia y aparece en algunos gavialoideos, en planocraniidos y en la gran mayoría de 
globidontos y crocodiloideos. 
Por el contrario, la presencia de una fosa poco profunda en la esquina anteromedial 
de la fenestra supratemporal (carácter 153-0 sensu Brochu y Storrs, 2012) es un carác-
ter primitivo que presentan todos los alodaposúquidos y que además de no aparecer en 
hilaeocámpsidos, tampoco lo poseen muchos de los neosuquios cercanos a la base de 
Eusuchia ni ningún taxón incluido en Crocodylia. Algunos neosuquios como Theriosuchus 
pusillus o Goniopholis simus también poseen esta fosa en la parte anteromedial de su fe-
nestra supratemporal (Owen, 1879; Salisbury et al., 1999).
Delfino et al. (2008) afirman que el ejemplar de Oarda de Jos posee una apertura lateral 
de los canales eustaquianos laterales con respecto al canal eustaquiano medio (carácter 
175-1 sensu Brochu y Storrs, 2012). Este carácter no se ha podido codificar en el resto de 
taxones de alodaposúquidos y por tanto no se puede comparar, pero sí en Hylaeochampsa 
y Iharkutosuchus, donde la apertura es dorsal (Clark y Norell, 1992; Ösi et al., 2007). Esta 
condición primitiva de hilaeocámpsidos aparece en la práctica totalidad de neosuquios y en 
todos los integrantes de Crocodylia salvo en algunas especies dentro del género Crocodylus.
Sobre las dimensiones del cráneo, todos los integrantes de Allodaposuchidae parecen 
tener un mayor tamaño craneal que en los cráneos asignados a hilaeocámpsidos, salvo en 
el caso de Arenysuchus gascabadiolorum (ver epígrafe II.3.6).
Por otro lado, Delfino et al. (2008b) consideraron que la especie se caracterizaba por la 
siguiente combinación de caracteres: el cuarto diente mandibular se aloja en oclusión con 
un orificio de recepción entre el maxilar y el premaxilar; tamaño creciente de los alveolos 
maxilares hasta el cuarto alveolo maxilar; foramen aërum del cuadrado situado lejos del 
borde dorsomedial; sutura cuadrado-pterigoides lineal desde el basiesfenoides al foramen 
oval; narina externa grande y anterodorsalmente orientada; dientes premaxilares y maxila-
res anteriores delgados, puntiagudos y con quillas mesiodistales suaves, principalmente en 
la superficie lingual, delimitadas por surcos bien desarrollados (crestas longitudinales pre-
sentes entre ambos surcos); cinco dientes premaxilares y trece o catorce dientes maxilares; 
cráneo brevirrostro (la región por delante de las órbitas es solo ligeramente más larga que 
la posterior), con una longitud que podría alcanzar los cuarenta centímetros en la madurez.
La presencia de un orificio situado entre el premaxilar y el maxilar para la recepción del 
cuarto diente mandibular (carácter 91-1 sensu Brochu y Storrs, 2012), es una característi-
ca de Alligatoroidea y de Hylaeochampsidae, pero también aparece en algunos neosuquios 
cercanos a la base de Eusuchia como por ejemplo, Isisfordia, Rugosuchus, Shamosuchus 
o Susisuchus (Wu et al., 2001; Salisbury et al., 2003, 2006; Pol et al., 2009). Sin embar-
go, en el resto de los grandes grupos de Crocodylia y en todos los taxones incluidos en 
 Allodaposuchidae salvo “Massaliasuchus” (ver epígrafe II.2.6), se observa una hendidura 
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de recepción (carácter 91-0 sensu Brochu y Storrs, 2012). Si bien es cierto que en el ejem-
plar de Oarda de Jos no se distingue claramente una hendidura (al igual que en el ejemplar 
de Fuveau y Valdonne), tampoco presenta un orificio de recepción tan claro como el que 
poseen los hilaeocámpsidos o los aligatoroideos. No obstante, en la presente memoria de 
tesis se ha optado por conservar la codificación de Delfino et al. (2008) y asumir la presen-
cia de este orificio entre maxilar y premaxilar.
El aumento progresivo de tamaño de los dientes hasta el cuarto diente maxilar es una 
propiedad compartida por todos los alodaposúquidos y es un carácter diferencial con 
respecto a algunos neosuquios no Eusuchia, hilaeocámpsidos o gavialoideos, pero es un 
carácter extendido dentro del crown-group Crocodylia. La posición dorsal del foramen 
aërum ya se comentó en el epígrafe II.2.1.6, y es un carácter general de todos los aloda-
posúquidos que también comparten los aligatoroideos.
En cuanto a la sutura lineal entre el cuadrado y el pterigoides desde el basiesfenoides 
al foramen oval (carácter 168-1 sensu Brochu y Storrs, 2012), es un carácter que no se 
observa en ninguno de los ejemplares de Allodaposuchidae debido a cuestiones de con-
servación. En la presente memoria de tesis se ha optado por asumir la codificación de 
Delfino et al. (2008), pero este carácter no se ha codificado en ninguno de los taxones 
incluidos en Allodaposuchidae.
La orientación de la narina es variable dentro de Allodaposuchidae y de esta forma, 
mientras que en el ejemplar de Oarda de Jos presenta una orientación anterodorsal (ca-
rácter 81-0 sensu Brochu y Storrs, 2012) al igual que el ejemplar de Fox-Amphoux, HUE-
04498 o Arenysuchus gascabadiolorum, en otros integrantes del grupo como HUE-02502 
y “Allodaposuchus” subjuniperus esta orientación es dorsal (carácter 81-1 sensu Brochu y 
Storrs, 2012), como en la mayoría de los integrantes de Crocodylia. En cuanto al tamaño de 
la narina, PSMUBB V 438 presenta una narina grande, como varios de los taxones inclui-
dos en Allodaposuchidae (el ejemplar de Fox-Amphoux, HUE-04498 o “ Allodaposuchus” 
subjuniperus).
La morfología dental en Allodaposuchus precedens es peculiar dentro de alodaposú-
quidos, ya que presentan crestas longitudinales, principalmente en la cara lingual, mucho 
más marcadas que en el resto de taxones donde se ha conservado dentición. Estas mar-
cadas crestas longitudinales también se observan en los dientes procedentes de Vălioara 
asignados a Allodaposuchus precedens, pero como se comentó en el epígrafe II.2.1.6, al 
encontrarse de forma aislada, se ha optado por no incluirlos en esta memoria de tesis. En 
el resto de alodaposúquidos que han preservado alguna pieza dental, estas crestas, cuan-
do aparecen, son mucho más suaves.
En el ejemplar procedente de Oarda de Jos, cada rama premaxilar presenta cinco al-
veolos (carácter 87-0 sensu Brochu y Storrs, 2012), mientras que la rama maxilar izquierda 
posee catorce y la rama maxilar derecha trece. Esta combinación es muy similar a la del 
ejemplar procedente de Fox-Amphoux (cinco alveolos en el premaxilar y doce/trece en el 
maxilar), aunque hay que tener en cuenta que la formula dental es un carácter extremada-
mente variable dentro de Allodaposuchidae. Además del cráneo de Fox-Amphoux, solo los 
paratipos del morfotipo HUE-04498 presentan cinco dientes en el premaxilar. El resto de 
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taxones relacionados con Allodaposuchus presentan cuatro alveolos premaxilares (carác-
ter 87-1 sensu Brochu y Storrs, 2012) o no se distingue el número con claridad, pudiendo 
tener cuatro o cinco.
Finalmente, en su discusión, Delfino et al. (2008) proponen que los restos del oeste de 
Europa pertenecerían a un taxón diferente, proponiendo varias diferencias entre estos y el 
material rumano. En primer lugar, en los ejemplares referidos a Allodaposuchus precedens 
por Buscalioni et al. (2001), consideran que hay diferencias notables, como la morfología 
general del cráneo, el festoneado lateral del rostro, la forma y orientación de la narina, la 
morfología de la sutura frontoparietal, la extensión anterior de la fenestra palatina (menor 
en el ejemplar de Oarda de Jos que en UPUAM A1), la forma e inserción de la barra pos-
torbital, la relación entre el escamoso y el cuadrado, la forma de la tabla craneal, el grado 
de solapamiento de la tabla craneal en la fosa supratemporal y la participación de los 
exoccipitales en el tubérculo basioccipital (Delfino et al., 2008). Como se ha comentado 
anteriormente, algunos de estos caracteres, como la orientación de la narina o el grosor de 
la barra postorbital, son variables dentro del grupo.
Algunas semejanzas con otros taxones relacionados con Allodaposuchus son: la mor-
fología del foramen incisivo, de pequeño tamaño y con forma de almendra como el de 
HUE-02502; la presencia de un proceso anterior del lacrimal entre el maxilar y el nasal, que 
también aparece en HUE-02502 y Arenysuchus gascabadiolorum; el proceso anterior del 
frontal no supera el límite anterior del prefrontal como en HUE-04498; la posición de la su-
tura yugal-cuadradoyugal es lateral al ángulo posterolateral de la fenestra infratemporal, al 
igual que en “Allodaposuchus” subjuniperus y el ejemplar de Fox-Amphoux; o  la presencia 
de un foramen yugal medial anterior como en los ejemplares de Armuña y Fox-Amphoux y 
Arenysuchus gascabadiolorum.
En la presente memoria de tesis se ha utilizado la codificación aportada por Blanco y 
colaboradores (2014), que ha sido llevada a cabo a partir de la que realizaron Delfino y 
colaboradores (2008). Sin embargo, se han recodificado algunos estados de carácter de la 
matriz de Brochu y Storrs (2012) que se detallan a continuación:
• Carácter 89, sobre la posición del foramen incisivo, es (0), ya que no llega a 
tocar la hilera de dientes premaxilares.
• Carácter 105, sobre la terminación del maxilar en vista palatal con respecto 
a la barra infratemporal, se codifica como (0), ya que finaliza por delante de 
esta barra.
• Carácter 117, relativo a los márgenes laterales de los palatinos, se considera 
(0), porque son lisos. 
• Carácter 119, acerca de la morfología del margen posterolateral de la fenestra 
palatina, se codifica como (1), ya que es cóncava.
• Carácter 120, sobre los bordes laterales de los palatinos, es (0) ya que son 
paralelos.
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• Carácter 142, referente al ángulo posterior de la fenestra infratemporal, se 
considera (0), porque está formado por el cuadradoyugal.
• Carácter 152, acerca de la fosa de la fenestra supratemporal, y que se con-
sidera (1) debido a que los huesos dérmicos de la tabla craneal sobresalen 
ligeramente por encima del borde de la fenestra supratemporal.
• Carácter 181, sobre la morfología y orientación del hemicóndilo medial del 
cuadrado es (0), ya que el ejemplar presenta un cóndilo medial pequeño y 
orientado ventralmente.
Asimismo, se ha considerado el carácter 131, relativo a la morfología del proceso an-
terior del frontal, como no codificable debido a que los límites de este elemento no están 
claros en el ejamplar.
Por tanto, parece que Allodaposuchus precedens (y por extensión, todos los taxones 
relacionados con esta especie), presenta una combinación de caracteres primitivos y de-
rivados que le diferencian claramente de su grupo hermano, Hylaeochampsidae y que lo 
sitúa dentro de Eusuchia, pero fuera del crown-group Crocodylia.  
II.2.3. MDE/CM-616 (FOX-AMPHOUX, FRANCIA)
II.2.3.1 Procedencia y edad
El material proviene del yacimiento de Fox-Amphoux, situado en la población del mismo 
nombre en el departamento de Var, al sudeste de Francia. Los niveles donde fue hallado el 
ejemplar se han datado como Campaniense superior-Maastrichtiense inferior (Lapparent, 
1947; Laurent et al., 2001).
II.2.3.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
II.2.3.3 Material
Este ejemplar (MDE/CM-616) consiste en un cráneo completo (Fig. 2.18, Fig. 2.19) de-
positado en la Colección Paleontológica Méchin, en Vitrolles (Bouches-du-Rhône, Francia), 
afiliada al Musée des dinosaures de Espéraza (Aude, Francia) (Martin, 2010).
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II.2.3.4 Antecedentes
El ejemplar de Fox-Amphoux fue descrito por Martin (2010) y asignado a  Allodaposuchus 
cf. A. precedens. En el análisis filogenético efectuado por Martin (2010), este taxón queda-
ría incluido, junto a Allodaposuchus precedens, en la base de Alligatoroidea.
Para determinar la posición de este ejemplar Martin realizó varios análisis filogenéticos 
basados en la matriz de Salisbury et al. (2006), que incluye 46 taxones y 176 caracteres y a 
la que incorpora, dependiendo del análisis, el ejemplar de Fox-Amphoux, dos especies de 
Diplocynodon, dos especies de Acynodon y el taxón Iharkutosuchus makadii.
En el primero de los análisis, en el cual se incluyó Acynodon adriaticus, Acynodon 
 iberoccitanus, Diplocynodon muelleri y Diplocynodon tormis, pero no Allodaposuchus 
 precedens, el ejemplar de Fox-Amphoux queda emplazado como una forma basal de 
 Alligatoroidea (Martin, 2010: Fig. 6A).
En el segundo análisis, se incorporó Allodaposuchus precedens [con la codificación 
efectuada sobre el material de Oarda de Jos por Delfino et al., (2008a)], excluyéndose al 
ejemplar de Fox-Amphoux. El resultado obtenido situaba al ejemplar rumano como el taxón 
hermano de Hylaeochampsa, en la base de Eusuchia (Martin, 2010: Fig. 6B).
En el siguiente análisis, se incluyó tanto al ejemplar rumano descrito por Delfino et al. 
(2008a) como el ejemplar de Fox-Amphoux, constituyendo ambos el clado hermano de 
diplocynodóntidos y globidontos dentro de Alligatoroidea (Martin, 2010: Fig. 6C).
En todos estos análisis filogenéticos es interesante destacar la posición de Isisfordia. 
Mientras que en el análisis de Salisbury et al. (2006) este último taxón se posicionaba 
como un eusuquio basal, en los análisis realizados por Martin (2010), aparece formando un 
clado junto con Susisuchus como neosuquios derivados. Por otro lado, las dos especies 
de  Acynodon se incluían en Alligatoroidea, tal y como se había considerado en trabajos 
previos (Buscalioni et al., 1997, 1999; Martin, 2007; Delfino et al., 2008b), y no dentro del 
grupo de los hilaeocámpsidos como ha sido reflejado en trabajos posteriores (Brochu et al., 
2012, Puértolas-Pascual et al., 2013).
La inclusión de Iharkutosuchus, con una nueva codificación, en los análisis filogenéticos 
realizados por Martin (2010) genera variaciones en torno al nodo Eusuchia. En el análisis en 
el que no se incluye el taxón de Fox-Amphoux, se obtiene un clado en la base de Eusuchia 
formado por Susisuchus, Hylaeochampsa, Iharkutosuchus y Allodaposuchus, quedando 
Isisfordia como un taxón más derivado (Martin, 2010: Fig. 6E). Por su parte, la incorpora-
ción del ejemplar francés provoca una politomía en Eusuchia en la cual el ejemplar francés 
se sitúa como el taxón hermano de Allodaposuchus precedens (Martin, 2010: Fig. 6D).
A partir de la matriz de Salisbury et al. (2006), Narváez y Ortega (2011) incluyeron a 
MDE/CM-616 junto a Iharkutosuchus makadii y “Massaliasuchus affuvelensis” en uno de 
sus análisis filogenéticos con el fin de confirmar el comportamiento de los eusuquios basa-
les más consensuados. El resultado obtenido fue una politomía basal en el nodo Eusuchia 
(Narváez y Ortega, 2011: Fig. 1B).
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Posteriormente, en el análisis filogenético realizado por Puértolas et al. (2011), se utiliza la 
codificación propuesta por Martin (2010) como representante de la especie  Allodaposuchus 
precedens, quedando como el taxón hermano de “Pristichampsus” y Brevirrostros, dentro 
de Crocodylia (Puértolas et al., 2011: Fig. 5).
Por su parte, Brochu (2011) realiza una nueva codificación para el taxón  Allodaposuchus 
precedens a partir del material de Fox-Amphoux, completando sus datos con informa-
ción proporcionada por otros ejemplares europeos. Con la incorporación de toda esta 
nueva información a Allodaposuchus, el resultado de su análisis filogenético muestra un 
consenso estricto en el que este taxón quedaba posicionado como un integrante de 
 Hylaeochampsidae (Brochu, 2011: Fig. 9).
Puértolas-Pascual et al. (2013) vuelven a introducir a este ejemplar (designándolo como 
Allodaposuchus sp.) en su análisis filogenético con la codificación de Brochu et al. (2011) 
completada por los nuevos caracteres de Buscalioni et al. (2011). Como resultado de su 
análisis el Allodaposuchus de Fox-Amphoux, Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos 
y “Allodaposuchus” subjuniperus aparecen formando un clado como el grupo hermano de 
Hylaochampsidae (Puértolas-Pascual et al., 2013: Fig. 4).
De forma similar, el ejemplar de Fox-Amphoux queda situado en la base de Eusuchia 
en análisis filogenéticos más recientes (Narváez et al., 2013, 2014), incluido en un grupo 
formado por el resto de taxones relacionados con el género Allodaposuchus.
II.2.3.5 Descripción
El cráneo es brevirrostro y presenta deformación unidireccional. Su contorno es mar-
cadamente festoneado, sobretodo en el margen maxilar anterior del lado izquierdo (puede 
deberse a la deformación). Las órbitas son redondeadas y sus bordes están suavemente 
levantados con respecto a la superficie dorsal. Las fenestras supratemporales son ligera-
mente ovaladas en sentido anteroposterior y presentan un menor tamaño que las órbitas. 
Las fenestras infratemporales son estrechas lateralmente, muy posiblemente como conse-
cuencia de la deformación presente en el ejemplar. Las fenestras palatinas son alargadas 
anteroposteriormente y muy estrechas, especialmente en su región rostral.
El premaxilar es más ancho que largo y redondeado en la parte frontal. Los premaxila-
res conforman gran parte del borde de las narinas, las cuales son de gran tamaño, más 
anchas que largas y proyectadas anterodorsalmente. Las narinas de este ejemplar y las de 
HUE-04498 son las más anchas dentro de alodaposúquidos. La sutura premaxilo-maxilar 
es ligeramente curvada y discurre desde la hendidura para la recepción del cuarto diente 
mandibular hasta la sutura lateral del nasal, formando un proceso posterior premaxilar cor-
to que alcanza el nivel del tercer diente maxilar. En vista palatal, la sutura premaxilo-maxilar 
es recta, aunque dirigida posteromedialmente cerca del eje sagital. Está localizada lejos 
del borde posterior del foramen incisivo que es pequeño y anteroposteriormente ovalado. 
Cada rama del premaxilar presenta cinco alveolos, siendo los dos primeros los más peque-
ños de la serie, mientras que el cuarto es el de mayor tamaño.
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Figura 2.18. MDE/CM-616, ejemplar procedente de Fox-Amphoux (Francia). A, vista dorsal; B, dibujo 
interpretativo de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral.
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El maxilar tiene casi el doble de longitud que de anchura. En vista dorsal se observa 
la hendidura lateral de recepción del cuarto diente mandibular, que alberga la sutura que 
separa el premaxilar del maxilar. Existen dos depresiones poco profundas dirigidas medio-
lateralmente en la zona anteromedial de la superficie dorsal del maxilar, más o menos a la 
altura del cuarto diente maxilar. De acuerdo con Martin (2010), estas depresiones, que son 
simétricas en ambas ramas maxilares, no tienen un origen post mortem. Sólo en HUE-
04498 se observa algún tipo de depresión en la superficie dorsal del maxilar (ver epígrafe 
II.4.1), pero no de la misma morfología que en el ejemplar de Fox-Amphoux. Posteriormen-
te, aunque solo se observa en la rama maxilar izquierda, está presente un corto proceso 
en punta que se mete en el lacrimal. En vista ventral, no se observa ningún foramen para 
la rama palatina del nervio craneal V. La serie alveolar está elevada con respecto a la su-
perficie palatal. Sin embargo no es posible observar esta disposición en la rama maxilar 
izquierda debido a la deformación del elemento. La rama maxilar derecha conserva doce 
alveolos, aunque podría haber existido otro más, que no se observa debido a una grieta. 
En la rama maxilar izquierda hay trece alveolos, y se conservan el segundo y tercer diente 
maxilar. Los alveolos son redondeados, siendo los tres primeros de pequeño tamaño y el 
cuarto el más grande de la serie. El quinto alveolo presenta un tamaño algo menor que el 
cuarto alveolo maxilar, y es mucho mayor que los alveolos sucesivos. El maxilar forma el 
borde anterior y la mitad del borde lateral de la fenestra palatina, pero no interviene en el 
borde medial de dicha fenestra.
Los nasales son anchos y expandidos lateralmente en su mitad posterior estrechándose 
en su región más anterior, donde contactan con el margen posterior de las narinas y se-
paran ambas ramas premaxilares medialmente. En su región más posterior, los nasales se 
estrechan y están separados por un agudo proceso anterior del frontal, formándose dos 
procesos posteriores nasales entre los prefrontales y el frontal.
Los lacrimales presentan morfología rectangular a pesar de que sus suturas postero-
laterales en el área de contacto con el yugal no se ven con claridad. Son más largos que 
los prefrontales. Los lacrimales forman la región rostral de la órbita y constituyen la porción 
distal de las crestas preorbitales dorsales.
Los prefrontales son alargados y forman el margen anteromedial de la órbita. Ambos 
están separados por un proceso anterior estrecho y alargado del frontal. Este proceso an-
terior del frontal supera el margen anterior de los prefrontales. Al igual que la parte media 
del frontal, los prefrontales se encuentran levantados en su mayor parte sobre la superficie 
dorsal del rostro, formando una marcada cresta por delante del margen anteromedial de la 
órbita. En la pared prefrontal de la órbita aparece un pequeño foramen.
El frontal presenta abundante ornamentación que ocasionalmente oculta algunas su-
turas con elementos adyacentes. Este elemento constituye la porción anterior del borde 
anteromedial de la fenestra supratemporal y el borde posteromedial de la órbita, el cual 
está ligeramente levantado. Se observan con nitidez los límites del largo y delgado proceso 
anterior, que supera el borde anterior de los prefrontales en su extremo. Sin embargo, en 
vista dorsal no es posible apreciar el contacto posterior en vista dorsal con el parietal, aun-
que si es posible ver las suturas entre ambos elementos en la pared medial de la fenestra 
supratemporal. La superficie dorsal del frontal está levemente deprimida.
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El parietal presenta grandes y profundas depresiones de ornamentación en toda su 
superficie dorsal. Esta superficie está ligeramente hundida con respecto al resto de la tabla 
craneal. Los límites con los escamosos y con el frontal no son nítidos. Por su parte, la zona 
de contacto con el supraoccipital presenta una hendidura en el borde posterior del parietal 
con dos pequeñas proyecciones a ambos lados de la misma. El parietal forma la mayor 
parte del borde medial de la fenestra supratemporal, proyectándose levemente sobre ella.
Figura 2.19. MDE/CM-616, ejemplar procedente de Fox-Amphoux (Francia). A, vista occipital; B, dibujo in-
terpretativo de la vista occipital; C, vista lateral derecha; D, dibujo interpretativo de la vista lateral derecha.
En vista dorsal, los postorbitales son más largos que anchos, con una longitud apro-
ximada a la mitad de la longitud de los escamosos. Los postorbitales forman el borde 
anterolateral de la fenestra supratemporal y solo se observan con claridad las suturas con 
el escamoso y el frontal del postorbital derecho. La barra postorbital es gruesa y se inserta 
en la región anteroventral del postorbital.
El escamoso derecho está casi completo, mientras que el izquierdo presenta una rotura 
en su parte posterolateral. La superficie dorsal es plana y ornamentada. No es posible ob-
servar la sutura con el parietal en ambos elementos. Posteriormente emiten una proyección 
estrecha y alargada que no se expande lateralmente ni está orientada ventralmente como 
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es común en otros taxones relacionados. Su borde posterior sobresale ligeramente sobre 
la superficie occipital. En vista lateral se observa un surco poco profundo para la inserción 
de la musculatura de la solapa auricular, cuyo borde inferior está proyectado anteriormente 
hasta contactar con la barra postorbital. El escamoso constituye la mayor parte del techo 
de la abertura ótica y en su región posterior no contacta con el cuadrado.
El yugal izquierdo está incompleto en su parte posterior. Los yugales constituyen el bor-
de lateral de la fenestra infratemporal, y el borde lateral de la órbita, formando un reborde 
grueso. Anteriormente, el yugal proyecta un proceso rostral afilado que alcanza la altura del 
octavo diente maxilar. En vista dorsal, su desarrollo posterior es corto y no supera el límite 
posterior del escamoso. La barra postorbital es gruesa y se inserta en la pared medial. Por 
delante de la base de la barra se sitúa un pequeño foramen medial.
Se conservan ambos cuadradoyugales, el derecho casi completo y el izquierdo roto en 
su región lateral. Estos elementos son largos y ornamentados y forman el borde posterior 
de la fenestra infratemporal. El cuadradoyugal proyecta un largo proceso anterior que ex-
cluye al cuadrado de participar en la fenestra. La sutura entre el cuadradoyugal y el yugal 
está ligeramente adelantada con respecto al ángulo posterior de la fenestra infratemporal. 
No se observan espinas cuadradoyugales debido a que esa zona está dañada. Posterior-
mente el cuadradoyugal se desarrolla lateral al cuadrado sin alcanzar su borde posterior y 
sin participar en el cóndilo.
Las ramas del cuadrado presentan un desarrollo corto en comparación con la longitud 
de los lóbulos del escamoso. Su superficie dorsal es lisa, salvo en la zona de contacto con 
el cuadradoyugal, que está ligeramente ornamentada. La zona posterior del cuadrado es 
plana, pero se eleva suavemente en la región del receso ótico. El cuadrado forma el bor-
de ventral del canal craneocuadrado, que está abierto posterolateralmente debido a que 
el cuadrado no contacta con el escamoso en su parte posterior (Fig. 2.20). El foramen 
aërum se sitúa en vista dorsal, cerca del borde medial del cuadrado. Ambos cóndilos están 
ligeramente elevados en su borde dorsal. El cóndilo lateral es mayor que el cóndilo medial 
y entre ambos se observa una hendidura dorsal. Además, el cóndilo medial está dirigido 
ventralmente. En vista ventral, se observa una cresta longitudinal bien marcada que discu-
rre paralela a la sutura con el cuadradoyugal y una segunda cresta más corta paralela al 
borde medial del cuadrado.
Los palatinos son gruesos y alargados y constituyen, casi en su totalidad, la pared me-
dial de las fenestras palatinas. Poseen bordes paralelos en su mitad posterior y ligeramente 
ensanchados lateralmente en su región anterior. Rostralmente, los palatinos presentan un 
proceso ancho y redondeado (una morfología similar a la que presenta este proceso en 
HUE-04498) (ver epígrafe II.4.1). No obstante, al contrario que en el taxón de Lo Hueco, 
el proceso anterior de los palatinos en el ejemplar de Fox-Amphoux supera claramente 
el margen anterior de la fenestra palatina. La sutura con el pterigoides tiene un patrón en 
zigzag y alcanza el ángulo posteromedial de la fenestra palatina.
Los ectopterigoides son gruesos y constituyen el margen posterolateral de la fenestra 
palatina. Su porción anterior proyecta un proceso corto sobre el borde medial maxilar, 
formando la pared medial de los dos últimos alveolos. El proceso posterior es alargado y 
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robusto, describiendo una sutura medial lineal con el pterigoides que no alcanza el límite 
posterior de las alas pterigoideas. El proceso dorsal contacta con la base de la barra pos-
torbital, pero no es posible determinar su relación exacta con el postorbital.
Los pterigoides están muy expandidos caudoventralmente, llegando el borde poste-
rolateral de las alas pterigoideas casi a alcanzar el límite posterior de los cuadrados. Sin 
embargo, si superan el límite posterior de los procesos posteromediales del pterigoides, 
que están muy desarrollados y expandidos posteriormente. La coana es redondeada y 
proyectada posteroventralmente, completamente rodeada por los pterigoides y situada en 
una zona ligeramente deprimida en la parte media de la superficie pterigoidea.
Aunque no es posible observar con nitidez los lateroesfenoides, parecen anchos y 
expandidos lateralmente.
Figura 2.20. MDE/CM-616, ejemplar procedente de Fox-Amphoux (Francia). Detalle de la región ótica y del 
canal craneocuadrado en vista lateral derecha.
El supraoccipital es de morfología subtrapezoidal y más ancho que alto en vista occi-
pital. Las fenestras postemporales están colapsadas y no es posible diferenciarlas. Este 
elemento presenta una marcada cresta sagital que comienza en el borde dorsal y que 
recorre longitudinalmente el supraoccipital. A pesar de que no se observa con claridad el 
límite anterodorsal del supraoccipital, podría tener exposición en vista dorsal y formaría la 
zona medial del límite posterior de la tabla craneal.
Los exoccipitales ocupan gran parte de la superficie occipital y constituyen el borde 
dorsolateral del foramen magnum contactando por encima de este. En su borde dorsal, los 
exoccipitales están muy deprimidos. Los procesos paraoccipitales se extienden lateralmen-
te más allá del borde medial del cóndilo del cuadrado. A pesar de que Martin (2010) afirma 
que el tubérculo grueso del borde ventral del proceso paraoccipital que presentan otros alo-
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daposúquidos no se observa en el ejemplar francés, si es evidente en el proceso paraoccipi-
tal derecho (Fig. 2.19). Se distinguen dos forámenes en la zona medioventral del exoccipital 
derecho junto al cóndilo occipital, que pueden corresponder a los forámenes hipoglossi (XII) 
y vagi. En vista lateral, el exoccipital forma la mitad ventral de la pared interna de la apertura 
ótica, impidiendo el contacto entre escamoso y cuadrado en la parte posterior.
La deformación de la caja craneal ha provocado el desplazamiento del proceso medial 
del pterigoides, que ha ocultado el basiesfenoides. Debido a esto no es posible realizar una 
descripción precisa de este elemento en vista occipital. Tampoco es posible observar el 
rostro del basiesfenoides.
El basioccipital es trapezoidal en vista occipital y más ancho que alto. En su mitad dorsal 
constituye el cóndilo occipital, sin cuello desarrollado. La placa basioccipital es vertical y 
presenta una cresta sagital longitudinal. La deformación existente no permite observar con 
claridad el margen ventral del basioccipital.
La fórmula dental de este ejemplar incluye cinco alveolos premaxilares y doce o trece 
alveolos maxilares. Los dos dientes que se han preservado en el maxilar son cónicos y 
puntiagudos, ligeramente curvados ventrolingualmente. Su cara lingual es plana y en sus 
márgenes mesial y distal presentan carenas longitudinales desplazadas lingualmente. La 
superficie labial es marcadamente cóncava, describiendo una sección transversal de la 
corona en forma de D. No presentan ornamentación en su esmalte.
II.2.3.6 Comentarios
Para Martin (2010), la razón principal para considerar a Allodaposuchus como un eusu-
quio basal en trabajos previos (Buscalioni et al., 2001; Delfino et al., 2008a), era la presencia 
del canal craneocuadrado abierto, carácter que compartía con Hylaeochampsa. Aunque 
este autor afirma que no es posible observar esta región en el ejemplar de Fox-Amphoux 
(Martin 2010) y a pesar de que en la vista lateral izquierda esta zona está muy deteriorada, 
en la vista lateral derecha sí se observa un canal craneocuadrado abierto (Fig II.2.3 3), muy 
similar al que se puede ver en otros ejemplares relacionados con el género Allodaposuchus.
Martin (2010) considera varios caracteres esenciales para explicar la inclusión de 
 Allodaposuchus dentro de Alligatoroidea. En primer lugar, este autor sostiene que debería 
recodificarse el carácter 112 (morfología y orientación del hemicóndilo medial del cuadra-
do) de la matriz de Salisbury et al. (2006) (carácter 181 sensu Brochu y Storrs, 2012), en 
el Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos (PSMUBB V 438). Asimismo, este autor 
propone para el género Allodaposuchus el estado de carácter (1), afirmando que el cuadra-
do presenta un hemicóndilo de pequeño tamaño y una hendidura dorsal para el foramen 
aërum (Martin, 2010). Sin embargo, tanto para el ejemplar de Fox-Amphoux, como para el 
ejemplar de Oarda de Jos, así como para “Allodaposuchus” subjuniperus y los dos taxo-
nes del yacimiento de Lo Hueco, este carácter debería codificarse como (0), debido a que 
efectivamente, el hemicóndilo de estos taxones es de pequeño tamaño, pero no está ex-
pandido como en la mayor parte de los crocodiloideos (estado de carácter 3) ni presenta la 
hendidura dorsal a la que se refiere Martin y que es característica de los aligatoroideos (es-
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tado de carácter 1), sino que está orientado ventralmente. Este carácter ya fue codificado 
como (0) por Brochu (2011) y es compartido con neosuquios derivados como Bernissartia 
o Goniopholis, con hilaeocámpsidos y con borealosúquidos.
Según Martin (2010), el ejemplar de Fox-Amphoux presenta una serie de caracteres que 
no pueden codificarse en el ejemplar de Oarda de Jos y que resultan decisivos para con-
siderar al género Allodaposuchus como un aligatoroideo. Estos caracteres (sensu  Brochu 
y Storrs, 2012) son los siguientes: margen posterior de la fenestra palatina lineal, sin hen-
didura caudal (carácter 119-0); bordes laterales de los palatinos paralelos en su región 
posterior (carácter 120-0); ausencia de contacto entre el parietal y el escamoso a lo largo 
de la pared caudal de la fenestra supratemporal (carácter 155-1); y ausencia de proyección 
rostral del postorbital (carácter 134-1). Los dos primeros de estos caracteres parecen evi-
dentes en MDE/CM-616, compartiendo el primero con HUE-04498 y el segundo con todos 
los alodaposúquidos. En el presente trabajo, se ha optado por no codificar los caracteres 
134 y 155 en el ejemplar de Fox-Amphoux debido a que no se observan con claridad. Por 
otro lado, algunos de los caracteres que menciona Martin (2010) si pueden codificarse en 
el ejemplar de Oarda de Jos (PSMUBB V 438). De este modo el ejemplar presentaría los 
siguientes estados de carácter: margen posterior de la fenestra palatina cóncavo (119-1); y 
bordes laterales de los palatinos paralelos en su región posterior (120-0).
Además, para Martin (2010), el ejemplar de Fox-Amphoux comparte varios caracteres 
eminentemente aligatoroideos. Se trata de la disposición de los hemicóndilos del cuadra-
do, la posición del foramen aërum y el alveolo maxilar de mayor. El primero de los carac-
teres (carácter 181 sensu Brochu y Storrs, 2012), ha sido comentado anteriormente y se 
codifica como (0) y no como (1) tal y como propone Martin (2010). Por su parte, el segundo 
carácter (posición del foramen aërum), debe codificarse como (1), es decir, el foramen 
aërum está localizado en la superficie dorsal del cuadrado, tal y como propone Martin 
(2010). Sin embargo, en la matriz de caracteres, este estado de carácter aparece como 
(?). Este carácter es eminentemente aligatoroideo, pero también es compartido por todos 
los alodaposúquidos en los que se puede observar. En cuanto al último carácter que hace 
referencia al alveolo maxilar de mayor tamaño, la gran mayoría de los alodaposúquidos 
comparten el estado de carácter (2) con los aligatoroideos, es decir, el cuarto alveolo de la 
serie maxilar es el más grande.
Martin considera que el ejemplar presenta la morfología craneal típica de aligatoroideos. 
La forma redondeada del hocico en el ejemplar francés es un carácter presente, además de 
en algunos aligatoroideos, en los hilaeocámpsidos y en HUE-04498, uno de los ejemplares 
de Lo Hueco. No parece apreciarse una marcada fosa de recepción para el cuarto diente 
mandibular tal y como describe Martin (2010), sino que el ejemplar presenta una hendidura 
de recepción en la zona de contacto entre el maxilar y el premaxilar (carácter 91-0 sensu 
Brochu y Storrs, 2012), al igual que el resto de alodaposúquidos. Por otro lado, este autor 
señala que el ejemplar de Fox-Amphoux no presenta un festoneado evidente como en 
algunos de los ejemplares ibéricos (“Allodaposuchus” subjuniperus,  Musturzabalsuchus 
 buffetauti), aunque en el maxilar izquierdo si se observa una marcada curvatura. No obs-
tante no se puede descartar que esta curvatura pueda deberse a los efectos de la defor-
mación post mortem.
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Asimismo, en este trabajo se han recodificado en el ejemplar de Fox-Amphoux diversos 
estados de carácter de la matriz de Brochu y Storrs (2012) que se detallan a continuación:
• Carácter 81, relativo a la orientación de la narina, se codifica como (0): anterodorsal;
• Carácter 88, referido al tamaño del foramen incisivo, se considera (0): peque-
ño, menor que la mitad de la anchura máxima del premaxilar.
• Carácter 89, sobre la posición del foramen incisivo, es (0), ya que no llega a 
tocar la hilera de dientes premaxilares.
• Carácter 118, sobre la posición de la sutura palatino-pterigoidea se codifica 
como (1), ya que se localiza por delante de la esquina posteromedial de la 
fenestra palatina.
• Carácter 122, relativo a la orientación de la coana, se considera (0): posteroventral.
• Carácter 128, acerca de la presencia de un proceso maxilar posterior en el 
lacrimal, se codifica como (1), ya que existe dicho proceso.
• Carácter 137, sobre los márgenes orbitales, se considera (1), debido a que 
están ligeramente levantados sobre la superficie dorsal del cráneo.
• Carácter 160, que se refiere a la exposición del supraoccipital en la tabla cra-
neal, se ha codificado como (0), ya que, además de que es muy complicado 
ver con nitidez la región anterodorsal del supraoccipital en MDE/CM-616, no 
parece que este estuviera expuesto de forma tan evidente como en géneros 
como Iharkutosuchus o Paleosuchus.
• Carácter 176, sobre la terminación del exoccipital, se ha considerado como 
(0), ya que finaliza por encima de la tuberosidad basioccipital, sin que el exoc-
cipital emita procesos ventrales de ningún tipo.
Algunos caracteres compartidos con otros taxones relacionados con el género 
 Allodaposuchus son la presencia de un foramen incisivo pequeño y anteroposteriormente 
ovalado, muy parecido al que presenta Arenysuchus gascabadiolorum; cinco alveolos en las 
ramas del premaxilar (carácter 87-0), al igual que ocurre en el ejemplar de  Allodaposuchus 
precedens de Oarda de Jos y en los paratipos de HUE-04498; un proceso posterior del 
nasal entre el frontal y el prefrontal como el que aparece en HUE-04498 y “Allodaposuchus” 
subjuniperus; un proceso anterior del frontal que supera el margen anterior de los prefron-
tales, al igual que sucede en “Allodaposuchus” subjuniperus, HUE-02502 o Arenysuchus 
gascabadiolorum; una barra postorbital gruesa (carácter 133-0) similar a la de HUE-02502 
o “Allodaposuchus” subjuniperus; un foramen yugal anterior que también aparece en el 
Allodaposuchus de Oarda de Jos, el ejemplar de Armuña y Arenysuchus gascabadiolorum; 
la sutura yugal-cuadradoyugal lateral al ángulo posterolateral de la fenestra infratemporal 
(carácter 142-0) al igual que en “Allodaposuchus” subjuniperus y el ejemplar de Oarda de 
Jos; una fórmula dental que incluye cinco alveolos premaxilares y doce o trece alveolos 
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maxilares, similar al número de alveolos presentes en el ejemplar de Armuña (cuatro o cinco 
alveolos premaxilares y once o doce maxilares) y en el Allodaposuchus de Oarda de Jos 
(cinco alveolos premaxilares y trece o catorce maxilares).
Finalmente, cabe destacar que MDE/CM-616 presenta varios caracteres exclusivos 
dentro de Allodaposuchidae, como la posesión de un quinto alveolo maxilar de gran tama-
ño y ligeramente menor que el cuarto, y de otros compartidos con HUE-04498, como la 
posesión de una narina grande más ancha que larga (carácter 83-1), la existencia de dos 
depresiones en la superficie dorsal del maxilar; la presencia de crestas prefrontales; el pro-
ceso anterior de los palatinos ancho y redondeado; o la coana redondeada y proyectada 
posteroventralmente.
El ejemplar procedente de Fox-Amphoux reúne varias características que permiten in-
cluirlo dentro de Allodaposuchidae y parece estar estrechamente emparentado con HUE-
04498, ejemplar de la Península Ibérica con el que comparte diversos caracteres que no 
poseen el resto de taxones relacionados, quedando descartada su estrecha relación con el 
material rumano como afirmaban Delfino et al. (2008) y Martin (2010).
II.2.4. MDE C3-276 (BELLEVUE, FRANCIA)
II.2.4.1 Procedencia y edad
El material asignado a Allodaposuchus precedens por Buscalioni et al. (2001) procede 
del yacimiento de Bellevue, situado en el Haute Vallée de l’Aude en el sudoeste de Francia, 
a unos cuarenta kilómetros al sur de Carcassonne. Este yacimiento pertenece a la base del 
miembro Marnes de la Maurine de la Formación Marnes Rouges Inférieures (Bilotte, 1985, 
Buffetaut et al., 1989), que ha sido datado como Campaniense superior-Maastrichtiense 
inferior (Le Loeuff, 2005) o como Maastrichtiense inferior (Marty y Meyer, 2006).
II.2.4.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
II.2.4.3 Material
En la reevaluación de Allodaposuchus precedens llevada a cabo por Buscalioni et al. 
(2001) se incluyó el ejemplar MDE C3-276, un fragmento de tabla craneal (Fig. 2.21, Fig. 
2.22) depositado en el Musée des Dinosaures d’Espéraza (Aude, Francia).
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II.2.4.4 Antecedentes
Buscalioni et al. (2001) redescribieron la especie Allodaposuchus precedens e incorpora-
ron al holotipo procedente de Vălioara (Rumanía) diferentes ejemplares del Cretácico  Superior 
europeo, entre ellos el fragmento de cráneo de Bellevue. En su análisis filogenético, basado 
en la matriz de Brochu (1997b), el complejo Allodaposuchus formado por todos estos ejem-
plares resultaba ser el grupo hermano de Crocodylia (Buscalioni et al., 2001: Fig. 15).
Después de la publicación de algunos trabajos que ponían en duda la validez de la es-
pecie (Martin y Buffetaut, 2005; Salisbury et al., 2006), el complejo Allodaposuchus dejó de 
incluirse en análisis filogenéticos con la descripción de un nuevo cráneo casi completo pro-
cedente de Oarda de Jos (Rumanía), considerándose que los restos del oeste de Europa 
correspondían a una forma distinta con respecto al material rumano (Delfino et al., 2008).
II.2.4.5 Descripción
El ejemplar se corresponde con un fragmento de tabla craneal; roto a nivel del frontal y 
el neurocráneo y que presenta deformación unidireccional. El material está muy consolida-
do, lo que hace muy complicado la observación de suturas y forámenes. Aunque el lado 
derecho del cráneo está deteriorado y el lado izquierdo muy deformado, el ejemplar ha 
conservado su superficie occipital casi completa. Se han preservado las fenestras supra-
temporales, cuya morfología es ligeramente ovalada en sentido anteroposterior en el caso 
de la fenestra supratemporal derecha, y ovalada (probablemente debido a la deformación) 
en el caso de la fenestra supratemporal izquierda. También se observan los bordes poste-
riores de las órbitas, aunque desplazadas en sentido de la deformación con respecto a su 
posición original debido a la rotura del frontal. En concreto, se ha conservado su esquina 
posterolateral, pero no es posible inferir la morfología orbital. También parece observarse el 
margen posterior de la coana, formado por los pterigoides, que están muy dañados.
El frontal está roto en su parte media y su región anterior está desplazada lateralmente 
en el sentido de la deformación situándose bajo la mitad derecha de la tabla craneal. En 
vista dorsal, su límite posterior describe una sutura lineal con el parietal, pero no se obser-
van ninguna de las suturas con los postorbitales. El frontal forma el borde anterior de la fe-
nestra supratemporal y la esquina posteromedial de las órbitas, cuyo borde está ligeramen-
te levantado con respecto a la superficie dorsal. Se ha conservado la región donde se sitúa 
el proceso anterior del frontal, pero no es posible reconocer su morfología ni sus límites.
El parietal es plano y profusamente ornamentado. Forma todo el borde medial y la mitad 
posterior del margen de la fenestra supratemporal. Es posible discernir las suturas con el 
frontal y el escamoso derecho, ambas lineales, pero no se distingue su límite con el esca-
moso izquierdo. Parece haber unas ligeras hendiduras a ambos lados del eje sagital del 
borde posterior del parietal, pero la mala conservación del ejemplar no permite observar la 
relación con el supraoccipital. También presentan concavidades en su margen posterior, 
justo en el límite de contacto con los escamosos.
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Figura 2.21. MDE C3-276, ejemplar procedente de Bellevue (Francia). A, vista dorsal; B, dibujo interpreta-
tivo de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral.
Se han conservado casi completos ambos postorbitales, aunque el izquierdo está muy 
deformado. Sin embargo, no se han preservado las barras postorbitales, que estarían in-
sertas en la región anteroventral de cada uno de los postorbitales. Forman el borde poste-
rior de las órbitas y el margen anterolateral de la fenestra supratemporal. En el postorbital 
derecho se distingue la sutura con el escamoso, que es lineal.
Aunque el ejemplar preserva ambos escamosos, el derecho está muy deteriorado en su 
esquina posterolateral y el izquierdo ha sufrido los efectos de la deformación. Poseen una 
superficie dorsal plana y ornamentada y constituyen el margen posterolateral de la fenestra 
supratemporal. Ambos parecen emitir una larga y estrecha proyección en sentido posterior. 
En vista lateral, poseen un suave surco para la inserción de la musculatura de la solapa 
auricular, con márgenes paralelos y cuyo borde inferior se proyecta anteriormente. Los 
escamosos conforman la mayor parte del techo de la abertura ótica y en su región pos-
terior no contacta con el cuadrado, debido a la existencia de un canal craneoacuadrado 
lateralmente abierto. En vista occipital, han sufrido deformación y presenta varias roturas 
en su región dorsal.
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Figura 2.22. MDE C3-276, ejemplar procedente de Bellevue (Francia). A, vista occipital; B, dibujo interpre-
tativo de la vista occipital; C, vista lateral izquierda; D, dibujo interpretativo de la vista lateral izquierda.
La rama izquierda del cuadrado se ha conservado casi completa, pero la derecha apa-
rece rota en su parte media y carece de su región posterior. Su superficie dorsal es plana 
y no presenta ornamentación. No es posible observar el foramen aërum y los cóndilos 
no se han preservado en su totalidad, por lo que no es posible describir su morfología. El 
cuadrado conforma el margen ventral del canal craneocuadrado y la pared posterior de la 
fenestra supratemporal, que está verticalizada. En la vista ventral del cuadrado izquierdo se 
distingue una cresta marcada paralela al borde medial.
Los pterigoides están muy deteriorados y tan solo se observa su región posterodorsal, 
sin que se hayan conservado las alas pterigoideas. Anteriormente, este fragmento parece 
formar el borde posterior de la coana, pero su mala conservación no permite afirmarlo con 
seguridad, y mucho menos inferir la orientación o morfología de la coana.
Se conservan ambos lateroesfenoides, pero están rotos en su región anterolateral y no 
es posible observar su proceso capitado. Constituye el borde inferior de la pared anterola-
teral de la fenestra supratemporal. No se distingue con claridad su relación con el cuadrado 
y con el foramen oval, que se ha conservado en la mitad derecha del cráneo. A pesar de 
esto se interpreta que el borde posterior del lateroesfenoides conforma la mitad anterior del 
foramen oval.
El supraoccipital está prácticamente completo y en vista occipital presenta morfología 
triangular, siendo más ancho que alto. A lo largo del eje sagital, se observa una cresta muy 
marcada. El borde dorsolateral derecho del supraoccipital está roto y no puede distinguir-
se la fenestra postemporal, pero en la superficie occipital izquierda sí parece observarse 
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esta fenestra. En vista dorsal no es posible discernir la participación del supraoccipital en 
la tabla craneal.
Los exoccipitales aparecen aplastados dorsoventralmente y deformados unidireccio-
nalmente por compresión lateral. Su superficie occipital parece estar deprimida, pero su 
condición original podría haberse acentuado debido al efecto de la deformación. Cons-
tituyen la mitad dorsal del foramen magnum, que también está ligeramente colapsado. 
Lateralmente, los procesos paraoccipitales se extienden más allá del margen medial de 
la rama del cuadrado. A pesar de su deformación, se observa un engrosamiento en el 
borde ventral del proceso paraoccipital, formando una protuberancia cerca de la apertu-
ra posterior del canal craneocuadrado. Es posible distinguir varios forámenes en la zona 
medioventral del  exoccipital cerca del cóndilo occipital. En el lado derecho, se observan 
al menos tres forámenes que pueden corresponder a los forámenes vagi, hipoglossi (XII) 
y  caroticum  posterius. En el izquierdo, parece estar el foramen caroticum posterium re-
lleno de sedimento. En vista lateral, el exoccipital conforma la mitad ventral de la pared 
interna de la apertura ótica, e impide que el escamoso y el cuadrado contacten en la 
parte posterior.
En vista occipital, el basioccipital presenta morfología trapezoidal y su región dorsal 
constituye el margen ventral del foramen magnum y la totalidad del cóndilo occipital, que 
está muy deformado. La placa basioccipital es vertical y presenta una cresta sagital longi-
tudinal. El borde ventral forma la mitad dorsal del foramen eustaquiano medio.
II.2.4.6 Comentarios
A finales de la década de los noventa, el conocimiento de material asignado a eusuquios 
cretácicos se reducía al holotipo de Hylaeochampsa vectiana del Barremiense de Gran 
Bretaña (Owen, 1874; Clark y Norell, 1992), la especie del Maastrichtiense de Rumanía 
Allodaposuchus precedens (Nopcsa, 1928), el material procedente del Campaniense de 
Francia designado como “Crocodilus affuvelensis” (Matheron, 1869), diversos restos cam-
pano-maastrichtienses de la Península Ibérica y del Sur de Francia referidos a los géneros 
supuestamente aligatoroideos Acynodon y Musturzabalsuchus (Buffetaut, 1980; Buscalioni 
et al., 1997, 1999) y un conjunto de material de diferentes yacimientos finicretácicos asig-
nado a Gavialoidea (Pomel, 1847; Koken, 1888; Efimov, 1988).
Por otro lado, existían una serie de ejemplares fragmentarios de naturaleza craneal pro-
cedentes del Campaniense-Maastrichtiense de la Península Ibérica y del Sur de Francia 
que presentaban propiedades que permitían incluirlos en Eusuchia y a su vez, algunos 
caracteres primitivos. Descartando el registro fósil conocido que no preservaba la tabla cra-
neal (“Crocodilus affuvelensis”, Acynodon iberoccitanus y Musturzabalsuchus  buffetauti), 
aquel que no presentaba una morfología afín como los gavialoideos y otras formas como 
Hylaeochampsa, que a pesar de presentar algún carácter común como la posesión de 
un canal craneocuadrado abierto lateralmente y el engrosamiento del borde ventral del 
proceso paraoccipital, no parecían ser el mismo taxón. Buscalioni et al. (2001) asignaron 
este conjunto de ejemplares a la especie rumana Allodaposuchus precedens. El holotipo 
de este taxón se corresponde con un fragmento de tabla craneal que conservaba la región 
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ótica y parte del occipital en buen estado (ver epígrafe II.2.1) y hacía posible la observación 
de estos caracteres comunes.
El ejemplar de Bellevue comparte con el holotipo [y por extensión con el resto de ejem-
plares asignados a Allodaposuchus precedens por Buscalioni et al., (2001)] los siguientes 
caracteres: un canal craneocuadrado ancho abierto lateralmente, una protuberancia en 
el borde ventrolateral del proceso paraoccipital, la pared posteroventral de la fosa supra-
temporal formada por el cuadrado sin la contribución del escamoso o el parietal, el borde 
caudomedial de la órbita formado por el frontal y la verticalización de la pared posterior 
de la fosa supratemporal. Como ya ha sido comentado (ver epígrafe II.2.1.6) esta serie de 
caracteres son generales dentro de los taxones incluidos en Allodaposuchidae.
La naturaleza fragmentaria del ejemplar procedente de Bellevue no hace posible una 
comparación más exhaustiva con el resto de taxones relacionados con Allodaposu-
chus. Sin embargo, son reseñables algunas similitudes con el ejemplar MDE/CM-616 de 
 Fox-Amphoux (ver epígrafe II.2.3) como la morfología general de la tabla craneal y la pre-
sencia de fenestras supratemporales ligeramente ovaladas en sentido anteroposterior, de 
proyecciones del escamoso alargadas y estrechas en sentido posterior o de una marcada 
cresta del supraoccipital. Además, entre los yacimientos en los que fueron hallados ambos 
ejemplares existe una evidente cercanía geográfica (algo menos de setenta kilómetros) y 
una coincidencia estratigráfica (datados como Campaniense superior-Maastrichtiense infe-
rior). Todo ello podría llevar a pensar que ambos ejemplares pertenecen al mismo taxón a 
falta de nuevo material que permita esta asignación.
II.2.5. ACAP M-1695 (CRUZY, FRANCIA)
II.2.5.1 Procedencia y edad
El material proviene del yacimiento de Massecaps situado en la localidad de Cruzy en el 
departamento de Hérault, al sur de Francia. Los niveles donde se halló el ejemplar se han 
datado como Campaniense superior-Maastrichtiense inferior (Buffetaut et al., 1999).
II.2.5.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
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II.2.5.3 Material
El material asignado por Martin y Buffetaut (2005) a Allodaposuchus precedens incluye 
un fragmento craneal (ACAP M-1695) (Fig. 2.23, Fig. 2.24) que se encuentra deposita-
do en el Musée de la Association Culturelle, Archéologique et Paléontologique de l’Ouest 
 Biterrois-Massecaps en Cruzy (Hérault, Francia).
II.2.5.4 Antecedentes
En su análisis de la fauna cocodriliana del yacimiento de Massecaps, Martin y Buffetaut 
(2005) deciden asignar un fragmento craneal al taxón Allodaposuchus precedens a par-
tir de ciertas características compartidas con la diagnosis efectuada por Buscalioni et al. 
(2001). Estos caracteres son la placa basioccipital retrovertida, el canal craneocuadrado 
lateralmente abierto y la pared verticalizada de la fenestra supratemporal.
A pesar de esta asignación, los autores cuestionan la validez de esta especie y la rela-
ción del material español y francés entre ellos y con respecto a otros ejemplares del este de 
Europa, considerando a Allodaposuchus precedens como nomen dubium.
En su descripción del ejemplar de Fox-Amphoux, Martin (2010) establece diversas com-
paraciones con el material de Cruzy. Para este autor, ambos ejemplares comparten una 
ornamentación frontoparietal y una morfología del supraoccipital similares, pero encuentra 
diferencias en la orientación de la placa basioccipital.
II.2.5.5 Descripción
El ejemplar es un fragmento craneal que solo ha conservado la parte posterior de su ta-
bla craneal y el neurocráneo, ya que está roto a nivel de las suturas escamoso-postorbital y 
fronto-parietal. Solo se ha preservado la región posterior de las fenestras supratemporales, 
que presentan morfología ligeramente ovalada en sentido anteroposterior.
El parietal se ha conservado prácticamente completo, ya que anteriormente parece que 
se ha roto por la sutura con el frontal. Es plano, con abundante ornamentación y forma el 
borde medial de la fenestra supratemporal. Su margen posterior es convexo y no se dis-
tingue su sutura con el supraoccipital. Describe una sutura lineal con ambos escamosos.
Al igual que el parietal, los escamosos parecen haberse fragmentado de los postorbi-
tales a nivel de sus suturas, por lo que están prácticamente completos. Tienen morfología 
trapezoidal y su superficie dorsal es plana y abundantemente ornamentada. Ambos es-
camosos se proyectan ligeramente en su esquina posterior en sentido horizontal. En su 
borde posterior, en el área de contacto con el parietal, se forma una marcada concavidad 
que hace que la tabla craneal presente un contorno posterior en zig-zag. Los escamosos 
constituyen el techo de la región ótica y caudalmente no existe contacto entre ellos y los 
cuadrados, por la existencia de un pasaje craneocuadrado abierto lateralmente.
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Figura 2.23. ACAP M-1695, ejemplar procedente de Cruzy (Francia). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo 
de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral.
Únicamente se ha preservado completa la rama derecha del cuadrado, ya que la rama 
izquierda se ha fracturado en su parte media. Presenta un escaso desarrollo caudal y el 
margen posterior de los cóndilos tan solo supera ligeramente el límite posterior del esca-
moso. El cóndilo medial está orientado ventralmente y es de menor tamaño que el lateral. 
El foramen aërum se sitúa en la parte posterior de la superficie dorsal, ligeramente despla-
zado hacia el borde medial, sin crestas asociadas. El cuadrado constituye el borde ventral 
del canal craneocuadrado y la pared posterior de la fenestra supratemporal. En vista ven-
tral, se observa una marcada cresta, que cruza longitudinalmente la superficie del cuadra-
do desde su borde posterolateral hasta el borde anteromedial.
Los lateroesfenoides se conservan casi completos, salvo en su porción anterolateral. Son muy 
anchos y constituyen el margen inferior de la pared anterolateral de la fenestra supratemporal.
No es posible concretar la morfología del supraoccipital en vista occipital, debido a que 
su margen ventral no está claramente definido. En vista occipital, presenta una gruesa 
cresta sagital longitudinal que va desde su borde dorsal hasta su margen ventral. A ambos 
lados de esta cresta, la superficie del supraoccipital aparece hundida. En la depresión del 
lado derecho, se infiere la fenestra postemporal derecha, aunque está colapsada. No es 
posible discernir la participación del supraoccipital en la tabla craneal.
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Figura 2.24. ACAP M-1695, ejemplar procedente de Cruzy (Francia). A, vista occipital; B, dibujo interpre-
tativo de la vista occipital; C, vista lateral derecha; D, dibujo interpretativo de la vista lateral derecha.
A pesar de que presentan algunas roturas en su superficie, los exoccipitales se conser-
van casi en su totalidad y se extienden a lo largo de la mayor parte del occipital. En el lado 
izquierdo el proceso paraoccipital carece de su borde lateral, mientras que en el derecho, 
se ha perdido un pequeño fragmento de la esquina ventrolateral. No obstante, se observa 
la protuberancia del borde ventral de los procesos paraoccipitales característica de aloda-
posúquidos. Los exoccipitales presentan un desarrollo discreto en sentido lateral, aunque 
superan el borde medial del cuadrado, solapando la apertura posterior del canal craneo-
cuadrado. No es posible confirmar las suturas entre ambos exoccipitales y su relación con 
el supraoccipital. Los exoccipitales forman el margen dorsolateral del foramen magnum, 
pero esta región está rota y aparece solapando el foramen, que está aplastado.
Se ha preservado gran parte del basiesfenoides, aunque su región rostral está rota. Pos-
teriormente, describe una sutura lineal vertical con el basioccipital, pero el resto de suturas 
no es posible discernirlas. Tampoco se observa ningún foramen en su superficie lateral.
El basioccipital está roto en la región media de la placa basioccipital, pero ha conserva-
do toda su mitad dorsal, que forma el borde ventral del foramen magnum y el cóndilo oc-
cipital. En la porción conservada de la placa basioccipital puede inferirse su verticalización 
y observarse el inicio de una cresta sagital longitudinal muy marcada.
II.2.5.6 Comentarios
Con la publicación de la reevaluación de Allodaposuchus precedens por parte de 
 Buscalioni et al. (2001), el material fósil asignado a eusuquios basales se incrementaba 
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y permitía su comparación con nuevos restos del Cretácico Superior europeo. De esta 
forma, Martin y Buffetaut (2005) publicaban una puesta al día de la variabilidad de la fauna 
cocodriliana de Cruzy (Hérault, Francia) y referían a Allodaposuchus precedens el ejemplar 
ACAP M-1695, un fragmento de región occipital atendiendo a las semejanzas de su placa 
basioccipital, la presencia del canal craneocuadrado abierto y la pared verticalizada de la 
fenestra supratemporal. Estas características parecían suficientes para asignar este ma-
terial a dicha especie, pero los autores apuntaban que la región occipital es muy conser-
vativa dentro de cocodrilos y que los caracteres diagnósticos del taxón eran muy pobres 
y establecidos sobre ejemplares fragmentarios, por lo que sugerían la consideración de 
Allodaposuchus precedens como nomen dubium (Martin y Buffetaut, 2005).
Además de las semejanzas mencionadas por Martin y Buffetaut (2005), el fragmento 
craneal procedente de Cruzy presenta tanto el foramen aërum situado en la superficie 
dorsal del cuadrado (carácter 177-1 sensu Brochu y Storrs, 2012) como la presencia de la 
protuberancia en el margen ventral del proceso paraoccipital (carácter 174-0 sensu Brochu 
y Storrs, 2012). Como se comentó en el epígrafe II.2.1.6, el primero es un carácter com-
partido con los alodaposúquidos en los que puede observarse dicha estructura (incluido 
Allodaposuchus precedens) y con aligatoroideos, mientras que el segundo es un carácter 
asociado a la apertura del surco craneocuadrado y que aparece en alodaposúquidos y 
hilaeocámpsidos, con un mayor desarrollo en estos últimos.
Tras la publicación del ejemplar procedente de Oarda de Jos (Delfino et al. 2008), la 
diagnosis de Allodaposuchus precedens quedaba enmendada y la afirmación de Martin y 
Buffetaut (2005) sobre su validez taxonómica carecía de fundamento. A su vez, Delfino et 
al. (2008) establecían diferencias entre los restos rumanos y los restos del oeste de Europa.
Efectivamente, en el caso de ACAP M-1695, el cráneo muestra algunas diferencias 
con el material asignado a Allodaposuchus precedens, como el grado de participación del 
supraoccipital en la superficie dorsal de la tabla craneal o el escaso desarrollo posterior de 
las ramas del cuadrado.
Debido a la escasez de información que aporta el ejemplar procedente de Cruzy, no 
es posible establecer una comparación exhaustiva con el resto de alodaposúquidos. No 
obstante, es evidente que este fragmento de cráneo presenta una serie de características 
que permiten incluirlo como miembro de Allodaposuchidae, pero no parece que pueda ser 
asignado a la especie Allodaposuchus precedens.
II.2.6. “Massaliasuchus affuvelensis” (FUVEAU Y VALDONNE, FRANCIA)
II.2.6.1 Procedencia y edad
El material asignado a “Massaliasuchus affuvelensis” por Martin y Buffetaut (2008) pro-
cede de la cuenca de Fuveau situada al noreste de Marsella (Bouches-du-Rhône, Francia). 
Los ejemplares se hallaron durante el transcurso de diferentes intervenciones en minas de 
carbón en las localidades de Fuveau, Valdonne y otros municipios cercanos. El material 
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clásico descrito por Matheron en 1869 y que asignó a “Crocodilus affuvelensis” procedía de 
las capas de lignito conocidas como “la Grande Mène”, también localizadas en la cuenca 
de Fuveau.
Los lignitos de la cuenca del Fuveau se consideran tradicionalmente como fuvelienses, 
facies de tipo lacustre definidas por Matheron (1878), para incluir las rocas de lignito que 
aparecían en este cuenca. Tanto Matheron (1878) como Babinot y Durand (1980) mucho 
después, consideraron las localidades valdonienses-fuvelienses como pertenecientes al 
Campaniense, hipótesis refrendada por trabajos posteriores (García y Vianey-Liaud, 2001, 
Martin y Buffetaut, 2008), que databan estos sedimentos como Campaniense inferior.
II.2.6.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
“Massaliasuchus” Martin y Buffetaut, 2008
“Massaliasuchus affuvelensis” Martin y Buffetaut, 2008
II.2.6.3 Material
El conjunto de restos, aparentemente no asociados, que Matheron describió como 
“Crocodilus affuvelensis” incluía un fragmento de fémur izquierdo, un coracoides, tres frag-
mentos de vértebras dorsales, dos dientes aislados, una mandíbula, y un fragmento de 
maxilar y mandíbula en conexión (Fig. 2.25, Fig. 2.26). Sin embargo, Matheron no designó 
un holotipo para dicho taxón, y debido a que el material mandibular ha desaparecido, la 
serie de sintipos estaría formada por los restos postcraneales.
Posteriormente, Martin y Buffetaut (2008) relacionaron nuevos restos procedentes de 
Fuveau y Valdonne depositados en el Muséum d’Histoire Naturelle de Marsella (Francia) 
con la especie definida por Matheron. El material descrito por Martin y Buffetaut (2008) 
es el siguiente: MHNM. 482.1, fragmento craneal que comprende la región orbital y una 
porción mandibular (Fig. 2.25); MHNM. 482.2, fragmento craneal rostral; MHNM. 10834.0, 
fragmento craneal rostral y mandibular en oclusión; MHNM. 10833.1, fragmento craneal 
rostral (Fig. 2.25); MHNM. 15427.0; fragmento craneal que comprende desde el borde 
posterior de la narina hasta el margen anterior de las fenestras supratemporales (Fig. 
2.26). Este último ejemplar fue designado por Martin y Buffetaut (2008) como neotipo de 
la nueva especie.
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II.2.6.4 Antecedentes
En su publicación sobre los yacimientos de la cuenca de Fuveau, Matheron (1869) con-
sideró todo el material mandibular y postcraneal asignado a cocodrilo procedente de “la 
Grande Mène” como perteneciente a “Crocodilus affuvelensis” (ver epígrafe II.1.1).
En trabajos posteriores, se intentó abordar la naturaleza de este material y así, Buffetaut 
(1980) asignó un maxilar y una mandíbula en oclusión a Trematochampsidae, mientras que 
Brochu (1997) consideró que la mandíbula figurada por Matheron (1869) presentaba carac-
teres eminentemente aligatoroideos y que por tanto, podría incluirse dentro de este grupo. 
Buscalioni et al. (1999) describieron Musturzabalsuchus buffetauti y designaron el material 
de Fuveau y Valdonne como perteneciente a esta nueva especie.
Casi un siglo y medio después de la publicación de Matheron, Martin y Buffetaut (2008) 
relacionaron restos encontrados en las colecciones del Muséum d’Histoire  Naturelle de 
Marsella (Francia) procedentes de Fuveau y Valdonne con el material clásico de  Matheron 
(1869) atendiendo a su descripción y a las figuras de su publicación, describiendo 
 “Massaliasuchus affuvelensis”, una nueva especie de aligatoroideo basal. Sin embargo, no 
utilizaron ninguno de los elementos descritos originalmente para definir esta nueva espe-
cie, ya que algunos restos habían desaparecido y el material postcraneal no presentaba 
caracteres diagnósticos.
El taxón “Massaliasuchus affuvelensis” fue codificado e introducido en la matriz pro-
puesta por Salisbury et al. (2006). Martin y Buffetaut (2008) argumentaban que Salisbury et 
al. (2006) ponían en duda la validez de Allodaposuchus debido a la disparidad de codifica-
ciones entre Buscalioni et al. (2001) y Hua y Jouve (2004) y las incongruencias encontradas 
en la descripción y la figuración de la publicación de Buscalioni et al. (2001). Por esta razón, 
decidieron excluir a Allodaposuchus de su análisis filogenético.
Con la inclusión de “Massaliasuchus”, conseguían una hipótesis filogenética que no 
reproducía la topología basal obtenida por Salisbury et al. (2006), ya que Bernissartia se 
situaba en una posición más derivada con respecto a Isisfordia y Susisuchus. Sin embargo, 
el resto de grupos se mantenía igual y así, “Massaliasuchus” quedaba posicionado fuera 
de Globidonta, Gavialoidea y Crocodyloidea, y formaba una politomía dentro de Crocodylia 
junto a estos clados y Diplocynodontinae, Borealosuchidae, Leidyosuchus canadensis y 
“Pristichampsus” spp. (Fig. 2.3).
A pesar de que la posición filogenética del taxón francés no queda bien resuelta en 
este análisis, Martin y Buffetaut (2008) descartan la asignación de “Massaliasuchus” como 
 Musturzabalsuchus buffetauti o Allodaposuchus precedens y concuerdan con la hipótesis 
de Brochu (1997b), considerando esta nueva especie como un aligatoroideo basal.
“Massaliasuchus” fue incluido posteriormente en diversos análisis filogenéticos junto a 
Musturzabalsuchus por Narváez y Ortega (2011), obteniéndose resultados poco conclu-
yentes que hacían necesaria una reevaluación de ambos taxones.
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II.2.6.5 Descripción
En todos los ejemplares asignados a “Massaliasuchus affuvelensis” descritos por Martin 
y Buffetaut (2008) se observa una fuerte deformación debida a la compresión de los ligni-
tos. Salvo las regiones ótica y occipital, es posible reconstruir el cráneo casi al completo 
a partir de los diferentes ejemplares procedentes de la cuenca de Fuveau. La morfología 
resultante es un cráneo brevirrostro, con el rostro ligeramente alargado. Las órbitas son 
grandes y se han conservado en los ejemplares MHNM. 15427.0 y MHNM 482.1, aunque 
en este último en muy mal estado. Son ovaladas anteroposteriormente, algo adelgaza-
das en su mitad anterior y con bordes engrosados, sobretodo en su margen medial. En 
MHNM. 15427.0, se puede observar la mitad anterior de las fenestras supratemporales. 
Están muy dañadas, y aunque presenta su margen anterior redondeado, no es posible 
inferir con claridad la morfología de la fenestra completa. Una de las fenestras palatinas se 
observa en la vista ventral de MHNM. 15427.0, pero no se puede describir su morfología 
debido a la deformación que presenta dicho ejemplar.
El premaxilar mejor conservado es el del ejemplar MHNM. 10833.1. Este elemento es 
ligeramente más largo que ancho y rodea completamente a la narina. Esta última es grande 
y ligeramente ovalada en sentido anteroposterior. La proyección de la narina parece dorsal, 
pero no es posible confirmarlo debido a la deformación. En vista dorsal, cada rama pre-
maxilar proyecta un proceso posterior ancho y acabado en punta entre el nasal y el maxilar, 
que alcanza la posición del cuarto diente maxilar. El foramen incisivo es pequeño y ovalado, 
y su margen posterior no contacta con la sutura premaxilo-maxilar, que es lineal en vista 
ventral. No parece existir una hendidura de recepción para el cuarto diente mandibular 
entre el premaxilar y el maxilar, pero tampoco es posible observar un orificio de inserción. 
En MHNM. 10833.1. se han conservado cinco alveolos en la rama premaxilar izquierda. 
Los dos primeros son de pequeño tamaño, mientras que el tercero y el cuarto son los más 
grandes. Asociado al tercer alveolo, aparece un diente tumbado sobre la superficie ventral 
del maxilar. El último alveolo de la serie está muy dañado, pero no parece más grande que 
los que le preceden.
El maxilar se ha conservado en MHNM. 15427.0 y en menor medida en MHNM. 10833.1 
y MHNM. 10834.0, en todos ellos en muy mal estado. Es un elemento alargado y su pared 
lateral es recta hasta su contacto con el lacrimal. No se observa ningún tipo de proceso 
posterior entre el nasal y el lacrimal. El número de dientes del maxilar no puede calcularse 
debido a que no se conoce la serie completa. En MHNM. 15427.0 se han conservado los 
cuatro alveolos anteriores y en MHNM. 10833.1 los cinco primeros alveolos. En ambos 
ejemplares el alveolo más grande es el cuarto. MHNM. 10834.0 presenta ocho dientes 
maxilares de la parte posterior, pero no es posible conocer su posición con certeza.
Los nasales están completos en MHNM. 15427.0, mientras que en 10833.1 se con-
serva su porción anterior y en MHNM 482.1 su región anterior. Son elementos alargados y 
estrechos, con márgenes laterales paralelos. Los nasales se adelgazan en su parte anterior 
formando un borde agudo en el eje sagital, que no contacta con el margen posterior de la 
narina. Posteriormente, cada uno de los nasales proyecta un fino proceso entre el prefron-
tal y el frontal.
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Figura 2.25. MHNM. 10833.1 (A-D) y MHNM. 482.1 (E-F), “Massaliasuchus affuvelensis” Martin y Buffetaut 
(2008) procedente de Fuveau y Valdonne (Francia). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la vista 
dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral; E, vista dorsal; F, dibujo interpretativo 
de la vista dorsal.
El lacrimal es visible en MHNM. 15427.0, donde forma la esquina anteromedial y el mar-
gen anterior de la órbita. Los lacrimales son elementos anchos que contactan ampliamente 
con los nasales. Anteriormente no parecen proyectar ningún tipo de proceso entre nasal y 
maxilar. En MHNM 482.1 no es posible identificar los límites del lacrimal.
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Los prefrontales se han preservado al completo en MHNM. 15427.0 y MHNM 482.1, 
aunque en este último han sufrido los efectos de la deformación y su morfología está dis-
torsionada. En el neotipo los prefrontales son elementos alargados, aunque su margen 
anterior no supera el borde anterior de los lacrimales. Constituyen el margen medial de la 
órbita, región en la que están ligeramente engrosados.
Figura 2.26. MHNM. 15427.0, “Massaliasuchus affuvelensis” Martin y Buffetaut (2008) procedente de 
Fuveau y Valdonne (Francia). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la vista dorsal; C, vista ventral; D, 
dibujo interpretativo de la vista ventral.
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En los ejemplares MHNM. 15427.0 y MHNM 482.1 se conserva el frontal casi en su tota-
lidad, ya que solo carece de su región posterior. Su superficie dorsal está abundantemente 
ornamentada en la región interorbital y está ligeramente deprimida. Constituye el margen 
posteromedial de la órbita, donde se observa un engrosamiento, y el borde anteromedial 
de la fenestra supratemporal. Anteriormente proyecta un proceso alargado y agudo que 
separa a los prefrontales y a los nasales en su porción posterior.
Los postorbitales derechos están incompletos tanto en MHNM. 15427.0 como en 
MHNM 482.1, mientras que los izquierdos no se han conservado. Forman el margen 
posterior de la órbita, pero no se pueden distinguir los límites del postorbital con claridad, 
y debido a ello, tampoco su morfología. No se ha preservado ningún fragmento de la 
barra postorbital.
Tanto en MHNM. 15427.0 como en MHNM 482.1 se conserva parte del yugal, pero en 
ninguno de los ejemplares está completo. Forma el margen lateral de la órbita y en el caso 
de MHNM. 15427.0 está ligeramente engrosado cerca del borde orbital. No es posible 
observar ningún tipo de foramen.
Los palatinos se encuentran desplazados de su posición original en la vista ventral de 
MHNM. 15427.0. Son dos elementos alargados con sus márgenes laterales paralelos, 
cuyo grosor disminuye en su región posterior. La sutura anterior parece lineal y perpendi-
cular al eje sagital, pero no es posible distinguirla con claridad.
Los pterigoides están muy aplastados en MHNM. 15427.0, y solo se conserva la región 
anterior que contacta con los palatinos. La coana no se ha preservado, pero es posible 
inferir que estaría en una posición retrasada con respecto a los palatinos y rodeada com-
pletamente por los pterigoides.
En el ejemplar MHNM. 15427.0, un dentario (que se interpreta como derecho) está in-
crustado sobre la vista ventral del cráneo dejando a la vista su cara labial, mientras que en 
MHNM. 10834.0 aparece en oclusión con un fragmento de maxilar. También se conserva el 
molde de parte de la cara labial de la rama mandibular izquierda de la serie sintipo descrita 
por Matheron (1869), en concreto el dentario. Así, el dentario de “Massaliasuchus” sería 
un elemento alargado, en el que no se puede observar su sínfisis debido a que la cara 
lingual está oculta. En los ejemplares descritos por Martin y Buffetaut (2008) no es posible 
determinar el número de alveolos mandibulares, pero tanto en el molde como en la figura 
de Matheron (1869) se observan ocho dientes (ver Fig. 2.26) y el propio Matheron describe 
la presencia de quince posiciones dentales (ver epígrafe II.1.1). La superficie dorsolabial 
mostraría un marcado festoneado y formaría una onda convexa desde su parte más ante-
rior hasta el quinto o sexto alveolo. En el punto más alto de esta onda, se situaría el cuarto 
diente mandibular, el más grande de la serie. Posteriormente, desde el octavo al duodé-
cimo diente, el dentario presentaría otra onda. Según Matheron (1869), en el ejemplar 
desaparecido los tres primeros dientes y el quinto, sexto y séptimo no se han conservado, 
pero si presentaba el cuarto diente y los dientes que van desde la octava posición hasta la 
decimoquinta. De estos últimos el diente más grande por detrás del cuarto es el décimo. 
En el dentario figurado por Matheron (1869) no es posible distinguir la existencia de fenes-
tra mandibular externa, pero en el de MHNM. 15427.0, a pesar de que su preservación no 
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permite diferenciar los límites con surangular y angular, no parece existir ninguna fenestra 
en la región posterior del dentario.
El esplenial, el surangular y el angular se han conservado de manera fragmentaria en 
el ejemplar MHNM. 15427.0, pero en el caso de los dos últimos elementos no es posible 
establecer sus límites con el dentario.
En cuanto a la fórmula dental de “Massaliasuchus”, tan solo es posible confirmar 
la presencia de cinco alveolos premaxilares y quince mandibulares, ya que no se pre-
serva ninguna serie maxilar completa en ninguno de los ejemplares. El premaxilar de 
MHNM. 10833.1 conserva el tercer diente, ligeramente desplazado en sentido sagital. Es 
un diente robusto y cónico, que presenta carenas longitudinales marcadas que delimitan 
una cara lingual plana, mientras que la cara labial es convexa. En todos los dientes maxila-
res, la base de la corona dental es lisa y hacia la punta presenta una suave ornamentación 
longitudinal en su superficie. Los dientes mandibulares parecen presentar las carenas lon-
gitudinales y el mismo tipo de ornamentación que los maxilares. De los nueve dientes que 
conservaba el dentario desaparecido que figuró Matheron (1869), los seis primeros eran 
puntiagudos, mientras que los tres últimos poseían una corona más corta y redondeada 
en su ápice.
II.2.6.6 Comentarios
Para establecer la diagnosis de “Massaliasuchus”, Martin y Buffetaut (2008) se basaron 
en la siguiente combinación de caracteres: aligatoroideo de rostro alargado y estrecho, con 
órbitas más largas que anchas; presencia de una hendidura en la superficie anterolateral 
del dentario para la recepción del tercer y/o cuarto diente premaxilar; el esplenial se ob-
serva en la cara ventrolateral de la mandíbula en su borde distal; el tercer y cuarto diente 
premaxilar son prominentes y de diámetro similar; el cuarto diente mandibular es el más 
grande y está labiolingualmente comprimido; y las superficies medial y lateral del prefrontal 
son casi paralelas en la región intraorbital. Este conjunto de caracteres no aportaría una 
diagnosis particularmente robusta, pero resulta singular si se considera al ejemplar como 
un aligatoroideo.
Martin y Buffetaut (2008) incluían a “Massaliasuchus affuvelensis” como miembro de 
Alligatoroidea atendiendo a una serie de caracteres que presentaba el material de Fuveau 
y Valdonne que consideraban diagnósticos dentro de este grupo. De acuerdo con la matriz 
de caracteres propuesta por Brochu y Storrs (2012), estos eran la oclusión lingual entre el 
maxilar y la mandíbula (carácter 92-0); la presencia del orificio de inserción para el cuarto 
diente mandibular entre el maxilar y el premaxilar (carácter 91-1); la morfología corta y roma 
de la corona de los dientes maxilares y mandibulares más posteriores; y el cuarto diente 
maxilar es el más grande de la serie (carácter 93-2). Además, estos autores también suge-
rían que “Massaliasuchus” podría compartir con aligatoroideos basales la presencia de un 
lacrimal de mayor longitud que el prefrontal (carácter 130-0) o que los nasales no contactan 
dorsalmente con el borde posterior de la narina (carácter 82-2).
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La oclusión lingual es común en aligatoroideos en contraposición con la oclusión en 
línea que presentan los gavialoideos, los borealosúquidos y los crocodiloideos. Sin embar-
go también aparece en hilaeocámpsidos, planocraniidos y en todos los alodaposúquidos 
(salvo HUE-02502, ver epígrafe II.4.2).
Sobre la posesión de un orificio de inserción para la recepción del cuarto diente mandi-
bular ya se habló en el epígrafe II.2.2.6 de este capítulo, siendo un carácter extendido tanto 
en aligatoroideos como en hilaeocámpsidos y algunos géneros de neosuquios cercanos 
al nodo Eusuchia. También se considera que este carácter está presente en el ejemplar de 
Allodaposuchus de Oarda de Jos, pero al igual que en “Massaliasuchus”, no está muy clara 
la existencia de este orificio, así como tampoco la presencia de una hendidura como en el 
resto de alodaposúquidos. En la presente memoria, se asume la codificación de Martin y 
Buffetaut (2008) sobre este carácter, considerando que el ejemplar posee este orificio.
La corona de los dientes mandibulares y maxilares posteriores corta y roma es un ca-
rácter muy generalizado en aligatoroideos, pero también está presente en los ejemplares 
de Lo Hueco y en Musturzabalsuchus.
La presencia de un lacrimal más largo que el prefrontal es común en aligatoroideos 
basales (Leidyosuchus, Diplocynodontinae o globidontos basales), los caimanes y los cro-
codiloideos, pero también en todos los alodaposúquidos donde se puede observar este 
carácter.
Por último, Martin y Buffetaut (2008) señalan un carácter interesante que podría relacio-
nar a “Massaliasuchus” con Diplocynodontinae: los nasales no contactan en vista dorsal 
con el margen posterior de la narina. Este carácter aparece, además de dyplocinodontinos, 
en gran parte de los gavialoideos, en borealosúquidos, en algunos caimanes basales y en 
ciertos crocodiloideos. Por su parte la condición derivada para este carácter [carácter 82-1 
(nasal contacta con el margen posterior de la narina) sensu Brochu y Storrs, (2012)], es 
exclusiva de alodaposúquidos.
Por tanto, como afirmaban Martin y Buffetaut (2008), la naturaleza del material exami-
nado no permite clarificar la posición de “Massaliasuchus” dentro de Alligatoroidea debido 
a la ausencia de información. Sin embargo, parece claro que la asignación de este taxón 
como aligatoroideo se basó en caracteres muy ambiguos y que en su mayoría son com-
partidos por los miembros de Allodaposuchidae.
La asignación del material procedente de Fuveau y Valdonne por parte de Buscalioni 
y colaboradores (1997) como perteneciente a Musturzabalsuchus buffetauti se basó en la 
comparación entre los maxilares y las mandíbulas de “Massaliasuchus” con el material del 
yacimiento de Laño. Martin y Buffetaut (2008) señalaron que la mala preservación de los 
maxilares y las mandíbulas en los ejemplares de “Massaliasuchus” no permitía observar 
características como el marcado festoneado, la exposición y ornamentación del esplenial o 
la proyección de los dientes maxilares presente en Musturzabalsuchus o que la semejanza 
en morfología y ornamentación de la dentición de ambos taxones no permitía su identifica-
ción a nivel de género. Como ya ha sido comentado, si bien es cierto que la preservación 
del material examinado por Martin y Buffetaut (2008) es muy deficiente y no es posible 
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establecer comparaciones exhaustivas con taxones relacionados, en la mandíbula figurada 
por Matheron (1869) es posible distinguir determinados caracteres que la relacionan estre-
chamente con Allodaposuchidae.
En primer lugar, la morfología de la superficie dorsal de la mandíbula en el dentario 
figurado por Matheron (1869) es muy similar a la que presenta Musturzabalsuchus, con 
un marcado festoneado que describe dos ondas convexas. Matheron (1869) señala la 
presencia de quince alveolos mandibulares, número que entra dentro del rango de aloda-
posúquidos, ya que Musturzabalsuchus buffetauti posee dieciséis, HUE-02502 diecisiete 
y HUE-04498 catorce. Otras semejanzas con las mandíbulas de estos tres taxones es la 
morfología de la serie dental, con dientes puntiagudos en la región anterior y dientes ro-
mos en la región posterior (carácter que también aparece en aligatoroideos), la ausencia 
de fenestra mandibular externa (condición que no aparece en Crocodylia, aunque también 
es compartida con hilaeocámpsidos y con neosuquios como Bernissartia, Shamosuchus, 
 Rugosuchus, Pietraroiasuchus, Pachycheilosuchus) o que el diente más largo de la serie 
por detrás del cuarto es el décimo. Este último es un carácter exclusivo de alodaposúqui-
dos dentro de Eusuchia, existiendo en aligatoroideos mucha variabilidad. Así para este 
grupo de eusuquios el diente de mayor tamaño por detrás del cuarto puede estar desde 
el undécimo hasta el decimocuarto diente de la serie. No obstante, cabe reseñar que aun-
que no se conocen los dientes quinto, sexto y séptimo de la serie dental en la mandíbula 
figurada por Matheron (1869), es improbable que sean de mayor tamaño que el décimo.
Martin y Buffetaut (2008) también apuntaban diversas diferencias premaxilares y maxila-
res entre “Massaliasuchus” y Musturzabalsuchus, pero en su mayoría no es posible com-
probarlas. No se puede saber cuántos alveolos premaxilares presenta Musturzabalsuchus 
porque el premaxilar no está completo. De igual forma no es posible saber la transición de 
tamaño de dichos alveolos.
En la presente memoria de tesis se han reconsiderado algunos estados de carácter 
[según la matriz de caracteres de Brochu y Storrs (2012)] con respecto a la codificación 
efectuada por Martin y Buffetaut (2008) para este taxón. Estos autores consideran que 
“ Massaliasuchus” presenta el dentario fuertemente curvado entre el cuarto y el décimo 
alveolo (carácter 50-1) y que el margen de la órbita es telescópico (carácter 137-2). Sobre 
el primero de estos caracteres, es cierto que la mandíbula figurada por Matheron (1869) 
posee un marcado festoneado en vista lateral, pero esta curvatura no es tan marcada 
como la que presentan algunos aligatorinos como Allognathosuchus, Procaimanoidea, 
 Navajosuchus, Arambourgia, Wannaganosuchus, Ceratosuchus, Hassiacosuchus o algu-
nas especies extintas de Alligator y que si se consideran profundamente curvados. Se 
considera entonces como suavemente curvado (carácter 50-0), estado de carácter amplia-
mente extendido tanto en neosuquios como en eusuquios, salvo en los taxones mencio-
nados y en gavialoideos, tomistominos y el hilaeocámpsido Iharkutosuchus makadii, cuyo 
dentario es lineal (carácter 50-2). En cuanto al margen de la órbita, tampoco parece que 
los ejemplares procedentes de Fuveau y Valdonne posean estos bordes tan proyectados 
dorsalmente como los que aparecen en gavialoideos, considerados como telescópicos. 
Se considerará entonces que los ejemplares asignados a “Massaliasuchus” presentan un 
reborde que hace que el margen orbital esté levantado con respecto a la superficie dorsal 
(carácter 137-1).
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Otros caracteres codificados por Martin y Buffetaut (2008) se han considerado como 
no codificables debido a que no es posible observarlos en los ejemplares procedentes 
de  Fuveau y Valdonne. Son los siguientes [sensu Brochu y Storrs (2012)]: narina proyec-
tada dorsalmente (carácter 81-1); proceso del palatino no extendido significativamente 
por delante del margen anterior de la fenestra palatina (carácter 115-1); sutura palatino- 
pterigoides alejada del ángulo posterior de la fenestra palatina (carácter 118-1); margen 
ventral de la barra postorbital insertado en la superficie lateral del yugal (carácter 135-1); 
margen ventral de la órbita con una hendidura prominente (carácter 138-1); y tabla craneal 
inclinada ventralmente hacia el eje sagital (carácter 156-0). Ninguno de estos caracteres 
pueden codificarse debido a la deformación de la narina y de la órbita o a la ausencia de la 
fenestra palatina, la barra postorbital o la tabla craneal.
El material referido por Martin y Buffetaut (2008) a “Massaliasuchus affuvelensis” pre-
senta varias peculiaridades que dificultan su estudio y su asignación taxonómica. En 
primer lugar, los restos clásicos que describió Matheron (1869) son muy fragmentarios o 
aportan poca información en el caso de los ejemplares postcraneales o han desapare-
cido en el caso de los restos mandibulares. Por otro lado, el nuevo material encontrado 
en el Muséum d’Histoire Naturelle de Marsella aportado por Martin y Buffetaut (2008), 
está muy afectado por la deformación provocada por la compresión de los lignitos, por 
lo que es muy difícil determinar con precisión muchos de los caracteres diagnósticos en 
los ejemplares. Finalmente, resulta complicado relacionar el material clásico con el nuevo 
material, debido a que corresponden a ejemplares aislados que podrían pertenecer a 
taxones diferentes.
Si se asume como válido todo el material craneal asignado a “Massaliasuchus”, es de-
cir, el material clásico y el nuevo material descrito por Martin y Buffetaut (2008), se trataría 
de un taxón estrechamente relacionado con alodaposúquidos, basado mayoritariamente 
en los caracteres mandibulares del ejemplar clásico desaparecido. En caso de descartar 
la inclusión del material desaparecido, no es posible establecer una diagnosis inequívoca 
para la especie de Fuveau y Valdonne que describen Martin y Buffetaut (2008) debido a su 
mala preservación y a la ausencia de caracteres diagnósticos, y por tanto, “Massaliasuchus 
affuvelensis” debería ser considerado un nomen dubium.
II.3. MATERIAL DE ALODAPOSÚQUIDOS 
DEL CRETÁCICO SUPERIOR IBÉRICO
II.3.1. “Allodaposuchus” subjuniperus (BERANUY, HUESCA)
II.3.1.1 Procedencia y edad
El material asignado a “Allodaposuchus” subjuniperus proviene del yacimiento Amor-3 
en la localidad de Beranuy, situado cerca de Serraduy de Pon (Huesca), en el noroeste de 
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España. Los niveles donde se halló el ejemplar corresponden a la Formación Conqués del 
Grupo Tremp, datada como Maastrichtiense superior (Cretácico Superior) (Cuevas, 1992; 
Pujalte y Schmitz, 2005).
II.3.1.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Allodaposuchus Nopcsa, 1928
“Allodaposuchus” subjuniperus Puértolas-Pascual, 
Canudo y Moreno-Azanza, 2013
II.3.1.3 Material
La especie “Allodaposuchus” subjuniperus fue descrita por Puértolas-Pascual et al. 
(2013) a partir de un cráneo casi completo (MPZ 2012/288) (Fig. 2.27, Fig. 2.28) deposita-
do en el Museo Paleontológico de Zaragoza.
II.3.1.4 Antecedentes
El ejemplar procedente de Beranuy fue asignado a una nueva especie de eusuquio no 
Crocodylia, “Allodaposuchus” subjuniperus (Puértolas-Pascual et al., 2013). Para deter-
minar las relaciones de parentesco de este nuevo taxón los autores realizaron un análisis 
filogenético utilizando la matriz de caracteres publicada por Buscalioni et al. (2011), que era 
una actualización de la matriz propuesta por Brochu (1999). Puértolas-Pascual et al. (2013) 
realizan diversas modificaciones, como la inclusión del nuevo ejemplar de Beranuy, del 
ejemplar de Fox-Amphoux y de Arenysuchus gascabadiolorum, la exclusión del ejemplar 
de Armuña y una nueva codificación para las especies de Acynodon. Todos estos cambios 
dieron como resultado una matriz en la que se incluían 56 taxones y 185 caracteres.
En la hipótesis filogenética obtenida resultado del análisis de la nueva matriz, 
“ Allodaposuchus” subjuniperus se sitúa como el taxón hermano de Allodaposuchus 
precedens, formando ambos taxones el grupo hermano del ejemplar de Fox- Amphoux 
( Puértolas-Pascual et al. 2013: Fig. 4). Este clado de alodaposúquidos forma a su vez el 
grupo hermano de Hylaeochampsidae, compuesto por Acynodon adriaticus,  Acynodon 
 iberoccitanus, Hylaeochampsa vectiana, Iharkutosuchus makadii, Pachycheilosuchus 
 trinquei y Pietraroiasuchus ormezzanoi. Además, tanto en el consenso estricto como en el de 
mayoría, ambos clados (los taxones relacionados con Allodaposuchus +  Hylaeochampsidae) 
conforman el grupo hermano del crown-group Crocodylia ( Puértolas-Pascual et al., 2013: 
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Fig. 4). Es reseñable la posición de Arenysuchus gascabadiolorum en esta hipótesis filoge-
nética, ya que continúa situado en la base de Crocodyloidea.
Posteriores análisis filogenéticos (Narváez et al., 2013, 2014), sitúan a “Allodaposuchus” 
subjuniperus en la base de Eusuchia formando un clado junto al resto de taxones relacio-
nados con el género Allodaposuchus fuera del crown-group Crocodylia.
En una publicación reciente, Blanco et al. (2014) describían “Allodaposuchus” palus-
tris e incorporaban a “Allodaposuchus” subjuniperus en su análisis filogenético, obtenien-
do como resultado un grupo situado dentro de Crocodylia como un clado más deriva-
do que Gavialoidea formado por “Allodaposuchus” palustris, Allodaposuchus precedens, 
“ Allodaposuchus” subjuniperus y Arenysuchus gascabadiolorum.
II.3.1.5 Descripción
El ejemplar corresponde a un cráneo casi completo en el que se observan una serie de 
elementos dañados o no preservados. En su mitad derecha, no se han preservado el esca-
moso, el cuadradoyugal y parte del yugal. Tampoco presenta la parte posterior de la tabla 
craneal, por lo que no es posible observar en vista occipital el supraoccipital, el parietal, la 
mayor parte de los escamosos y parte de los exoccipitales. Tanto los pterigoides como los 
ectopterigoides no están completos en sus regiones posteriores. Por otro lado, es posible 
observar la mayoría de las cavidades craneales. Las órbitas son de pequeño tamaño en 
comparación con el resto de alodaposúquidos. Con una morfología ligeramente ovalada 
en sentido anteroposterior, las órbitas presentan una suave elevación en su borde anterior 
con respecto a la superficie dorsal del cráneo. Las fenestras supratemporales tienen un 
tamaño similar al de las órbitas y son circulares. Su pared posterior está dañada y no es 
posible observar la existencia de forámenes. En cuanto a las fenestras infratemporales, 
tan solo se conserva la izquierda, de morfología ovalada y con la presencia de una espina 
cuadradoyugal bien marcada en su ángulo posterior. Las fenestras palatinas son alargadas 
anteroposteriormente y su borde anterior llega al nivel del séptimo alveolo maxilar. Sus bor-
des posteriores no se han preservado.
El premaxilar es más ancho que largo y su contorno rostral es redondeado. Forma 
prácticamente la totalidad del borde de la narina, salvo una pequeña porción posterior, que 
forman los nasales. Las narinas son grandes y ovaladas, más largas que anchas y pro-
yectadas dorsalmente. No existen crestas en los bordes de las narinas, estando al mismo 
nivel que la superficie dorsal. En vista dorsal, la sutura premaxilo-maxilar no se observa con 
nitidez, y tan solo es apreciable en su parte anterior. Debido a ello, no se aprecia ningún 
proceso posterodorsal de la sutura premaxilo-maxilar. Lateralmente, existe una hendidura 
para la recepción del cuarto diente mandibular, visible dorsal y ventralmente, por donde 
discurre la sutura premaxilo-maxilar. En vista palatal, la sutura premaxilo-maxilar es recta y 
perpendicular al eje sagital, discurriendo muy cerca del borde posterior del foramen incisi-
vo. El foramen incisivo es pequeño, con forma de gota, y en su extremo anterior no alcanza 
la serie de dientes. Cada rama del premaxilar presenta cuatro alveolos, siendo el primero el 
más pequeño y el tercero el más grande.
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El maxilar es alargado, más largo que ancho, con paredes laterales verticales. Dorsola-
teralmente y posterior a la hendidura de recepción del cuarto diente mandibular, el maxilar 
presenta un festoneado que alcanza el nivel del sexto diente maxilar. No se observa ningún 
tipo de depresión o cresta en la superficie dorsal del maxilar. Posteriormente, el maxilar 
proyecta un proceso estrecho y puntiagudo que entra en el margen lateral medio del lacri-
mal. En vista ventral, los alveolos aparecen situados en una plataforma en la pared lateral 
del maxilar, que es vertical por encima de la superficie palatal. Cada rama maxilar alberga 
catorce alveolos, siendo el cuarto el más grande. Se conservan seis dientes casi comple-
tos en la rama maxilar izquierda (primero, segundo, quinto, séptimo, noveno y undécimo) 
y dos dientes rotos en la derecha (octavo y undécimo). El maxilar forma el borde anterior 
y la mitad del borde lateral de la fenestra palatina, pero no interviene en el borde medial 
de la fenestra. A la altura del primer alveolo maxilar y situado en la sutura premaxilomaxilar 
existe un foramen muy marcado. Aparte de este, un segundo foramen se localiza a nivel 
del octavo alveolo maxilar.
Los límites de los nasales no se observan con claridad, aunque es posible afirmar que 
contactan en su parte anterior con el borde posterior de las narinas, sin llegar a dividirlas, 
y separan ambas ramas maxilares. Esta región anterior de los nasales es muy estrecha 
con respecto a la zona media, que está muy expandida mediolateralmente, alcanzando su 
anchura máxima en su contacto con el proceso anterior del lacrimal. En su parte posterior, 
los nasales quedan separados por el proceso rostral del frontal y se van adelgazando gra-
dualmente hasta formar dos procesos posteriores agudos entre el frontal y cada uno de 
los prefrontales.
Los lacrimales son más largos que los prefrontales y forman la mayor parte del margen 
rostral de la órbita. La zona posterior en contacto con la órbita está ligeramente levantada 
con respecto a la superficie dorsal. A pesar de que en su parte anteromedial parece obser-
varse un amplio contacto con el nasal, este carácter es dudoso debido a que la sutura an-
terior del lacrimal no es nítida. Algo parecido ocurre con la existencia de un proceso anterior 
del lacrimal entre el maxilar y el nasal, debido a que la sutura con el maxilar no es evidente.
Los prefrontales son muy estrechos y forman el margen anteromedial de la órbita, el 
cual está ligeramente levantado con respecto al rostro. Aunque su contacto con el nasal es 
escaso, los prefrontales proyectan anteriormente un proceso corto y agudo entre lacrimal 
y el nasal.
El frontal está completo, siendo un elemento plano con límites netos de contacto con 
el parietal y con el postorbital izquierdo. En el primer caso se intuye una sutura lineal en la 
región anterior entre ambas fenestras supratemporales. También es posible observar su 
contacto con los límites posteriores de los prefrontales a la altura de la mitad del borde me-
dial de las órbitas. Sin embargo no están claros los bordes del proceso anterior del frontal, 
aunque se interpreta que este largo y delgado proceso supera el extremo anterior de los 
prefrontales y separa ambos nasales. En el borde posterior del proceso anterior del frontal 
se sitúa una cresta transversal que continua por el prefrontal.
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Figura 2.27. MPZ 2012/288, holotipo de “Allodaposuchus” subjuniperus Puértolas-Pascual, Canudo y 
Moreno-Azanza, 2013 procedente de Beranuy (España). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la 
vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral.
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La superficie dorsal del parietal está mal preservada y solo puede describirse la región 
anterior en su contacto con el frontal. La sutura entre parietal y frontal se observa en la 
pared anteromedial de la fenestra supratemporal, donde se sitúa una fosa poco profunda. 
También se han preservado las caras laterales del parietal, que forman las paredes media-
les de la fenestra supratemporal.
Solo se conserva completo el postorbital izquierdo. Presenta forma de media luna y las 
suturas en su contacto con el escamoso y el frontal se observan con claridad. Forma el 
borde anterolateral de la fenestra supratemporal, proyectándose ligeramente sobre ella. 
En la cara ventral se inserta la barra postorbital, que es gruesa. Ésta tiene una sección 
transversal ovalada y, de acuerdo con Puértolas-Pascual et al. (2013), presenta un leve 
abultamiento en la zona de contacto entre el yugal y el postorbital. En la cara anterolateral 
de su región dorsal, la barra postorbital presenta un foramen bien marcado.
Ambos escamosos están incompletos y únicamente puede verse la superficie dorsal en 
la parte anterior y el borde posterolateral del escamoso izquierdo. En estas porciones el es-
camoso es plano y ornamentado. No es posible determinar, por tanto, si el escamoso tiene 
una proyección en el borde posterolateral como ocurre en otros taxones relacionados. En 
vista lateral, presenta un surco ancho dorsoventralmente para la inserción de la musculatu-
ra de la solapa auricular cuyos bordes discurren en paralelo en sentido longitudinal. El bor-
de inferior emite un proceso anterior que alcanza el postorbital. El cuadrado contacta con 
el escamoso en su región anterior, pero no posterodorsalmente, dando lugar a un canal 
craneocuadrado abierto lateralmente. En vista occipital, no es posible distinguir los límites 
del escamoso con el exoccipital, así como la extensión lateral de las posibles expansiones 
del escamoso con respecto al proceso paraoccipital.
Los yugales están completos y forman el borde posterolateral de la órbita, ligeramen-
te elevado, y casi todo el borde lateral de la fenestra infratemporal. Anteriormente, no se 
observa con nitidez el borde más rostral del yugal, pero parece que alcanza la altura del 
noveno diente maxilar. La barra postorbital posee una sección transversal subcilíndrica, 
ya que está ligeramente comprimida lateralmente. Su borde posterior alcanza el límite del 
proceso paraoccipital pero no lo sobrepasa. La barra postorbital es gruesa y se inserta en 
la pared medial del yugal. En la zona posterior de la base de la barra postorbital se observa 
un foramen bien desarrollado.
MPZ 2012/288 conserva el cuadradoyugal izquierdo casi completo, que constituye 
todo el margen posterior de la fenestra infratemporal. La superficie dorsal es en su mayor 
parte lisa, salvo el margen lateral en contacto con el yugal. La sutura con el yugal está si-
tuada por delante del ángulo posterolateral de la fenestra infratemporal, observándose un 
pequeño proceso puntiagudo del cuadradoyugal en la parte más posterior del borde lateral 
de la fenestra. El cuadradoyugal presenta un proceso anterodorsal muy delgado que con-
tacta con el postorbital y que evita la participación del cuadrado en el borde de la fenestra 
infratemporal. En el margen posterior de la fenestra el cuadradoyugal proyecta una espina 
muy desarrollada, rota en su extremo más anterior.
El cuadrado derecho se ha conservado casi completo, mientras que el izquierdo presen-
ta su borde posterior dañado. La superficie dorsal es lisa y sin ornamentación. El  foramen 
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aërum se sitúa en la superficie dorsal, cerca del borde medial del cuadrado. Las ramas del 
cuadrado son cortas en relación al límite posterior del proceso paraoccipital. Los cóndilos 
articulares son planos y el medial, más corto que el lateral, está ligeramente dirigido ven-
tralmente. El cuadrado constituye el margen anteroventral de la apertura ótica y en su parte 
posterior no contacta con el escamoso, formando el límite ventral del canal craneocuadra-
do. En la superficie ventral, se observa una cresta muy marcada que discurre longitudinal-
mente en sentido anteromedial paralela al borde medial del cuadrado.
Figura 2.28. MPZ 2012/288, holotipo de “Allodaposuchus” subjuniperus Puértolas-Pascual, Canudo y 
Moreno-Azanza, 2013 procedente de Beranuy (España). A, vista occipital; B, dibujo interpretativo de la 
vista occipital; C, vista lateral izquierda; D, dibujo interpretativo de la vista lateral izquierda.
Los palatinos son largos y robustos, formando el margen medial de la fenestra palatina 
en su totalidad. Tienen bordes paralelos en su zona media, y están expandidos lateral-
mente tanto en su región anterior como posterior. Es complicado diferenciar la zona de 
contacto con el maxilar, pero es posible que la sutura entre ambos parta desde el ángulo 
anteromedial de la fenestra describiendo una curva en dirección rostromedial. El proceso 
anterior por tanto, sería ancho y redondeado, y superaría el margen anterior de la fenestra 
palatina. Posteriormente, tampoco se observa con claridad la relación con el pterigoides, 
pero parece que la sutura entre ambos se sitúa por delante del ángulo posterior de la 
fenestra palatina.
Ambos ectopterigoides están rotos en su parte posterior, por lo que no es posible con-
firmar su longitud y el tipo de sutura con respecto a los pterigoides. Constituyen el margen 
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posterolateral de la fenestra palatina. El proceso anterior se va estrechando contra la pared 
medial del maxilar y alcanza el undécimo alveolo. El ectopterigoides proyecta un proceso 
dorsal sobre la pared medial de la barra postorbital.
Los pterigoides están muy dañados en la zona media de su superficie ventral y en los 
bordes posterolaterales. Por ello no es posible concretar su longitud posterior y su expan-
sión lateral. Si se han preservado los procesos posteromediales, que están muy desarro-
llados y proyectados posteroventralmente. La coana está rodeada completamente por los 
pterigoides, situada cerca del margen posterior y proyectada posteroventralmente.
Los lateroesfenoides presentan un proceso anterior con forma triangular que finaliza 
en un proceso capitado orientado anteroposteriormente. Esta rama del lateroesfenoides 
constituye el borde anteroventral de la fenestra supratemporal. Posteriormente, otro proce-
so del lateroesfenoides participa en el margen anterior del foramen oval, contactando con 
el cuadrado y el pterigoides.
A pesar de que no se ha preservado el supraoccipital, es posible observar la zona de 
contacto con los exoccipitales. No obstante, no es posible confirmar la morfología y el ta-
maño del supraoccipital.
Los exoccipitales están parcialmente completos salvo en su región dorsomedial, los 
bordes laterales de los procesos paraoccipitales y parte de la pared interna de la apertura 
ótica. Constituyen la mayor parte de la superficie occipital. Los exoccipitales están depri-
midos en su porción dorsal y forman el margen dorsolateral del foramen magnum. Los 
procesos paraoccipitales están poco proyectados lateralmente y su extremo alcanza el 
nivel del borde del hemicóndilo medial del cuadrado. En su superficie presentan una leve 
protuberancia transversal paralela al borde ventral de los procesos paraoccipitales. Este 
borde ventral describe un margen convexo que se proyecta ventralmente. No se observan 
con claridad los forámenes que rodean el cóndilo occipital, salvo el foramen vagi del exoc-
cipital derecho. En vista lateral, los exoccipitales forman el margen posterolateral del canal 
craneocuadrado y evita el contacto del cuadrado con el escamoso en esta zona.
Únicamente se conserva la porción derecha del basiesfenoides, que está parcialmente 
expuesto y forma el margen ventral del foramen eustaquiano medio. A pesar de que el 
foramen carotideo lateral no se determina con claridad, parece que su apertura es lateral. 
Del mismo modo, el rostro del basiesfenoides que está incompleto tampoco se observa 
con nitidez.
El basioccipital constituye la mayor parte del cóndilo occipital. La pared dorsal del cón-
dilo occipital forma el borde ventral del foramen magnum. La placa basioccipital es vertical 
y presenta una leve cresta sagital que la recorre longitudinalmente. A ambos lados de esta 
cresta se disponen dos concavidades poco profundas. El borde ventral del basioccipital 
también forma el margen dorsolateral del foramen eustaquiano medial.
En su fórmula dental, “Allodaposuchus” subjuniperus presenta cuatro alveolos premaxi-
lares y catorce alveolos maxilares. Esta fórmula no coincide con ninguna de las que se 
observan en el resto de alodaposúquidos, pero es similar a la de HUE-02502 (cuatro al-
veolos premaxilares y quince alveolos maxilares) (ver epígrafe II.4.2.5). No se ha preservado 
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ningún diente premaxilar completo, pero si dientes maxilares, en concreto el octavo y el 
undécimo (muy deteriorados) en la rama maxilar derecha y el primero, segundo, quinto, 
séptimo, noveno y undécimo (dañado en su región apical) en la rama izquierda. Los dientes 
están proyectados ventralmente, tienen morfología cónica y son puntiagudos. A pesar de 
su mala preservación, es posible observar la presencia de carenas longitudinales en sus 
márgenes mesial y distal, ligeramente desplazadas hacia la cara lingual. No se ve ningún 
tipo de ornamentación en el esmalte.
II.3.1.6 Comentarios
Puértolas-Pascual et al. (2013) definen la especie “Allodaposuchus” subjuniperus de 
acuerdo a las siguientes sinapomorfías no ambiguas: presencia de una hendidura de re-
cepción para el cuarto diente mandibular [carácter 91-0 sensu Brochu y Storrs (2012)], na-
rina proyectada dorsalmente [carácter 81-1 sensu Brochu y Storrs (2012)], premaxilar con 
cuatro dientes [carácter 87-1 sensu Brochu y Storrs (2012)], foramen maxilar para la rama 
palatina del nervio craneal V de gran tamaño [carácter 103-1 sensu Brochu y Storrs (2012)].
La posesión de una hendidura de recepción para la oclusión del cuarto diente mandi-
bular es una característica generalizada dentro del clado Allodaposuchidae y no parece 
un carácter diagnóstico para ninguno de los taxones que se incluyen en este grupo. En la 
matriz de datos utilizada [Buscalioni et al. (2011)], Puértolas-Pascual et al. (2013) codifican 
este estado de carácter en “Allodaposuchus” subjuniperus como plesiomórfico (carácter 
77-0: presenta de una hendidura de recepción). Esta consideración es correcta, pero asu-
men en su análisis que tanto el Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos (sensu Delfino 
et al., 2008b) como el ejemplar de Fox-Amphoux presentan este orificio. En el presente 
trabajo se ha considerado que MDE/CM-616 presenta una hendidura, codificándose este 
estado de carácter como plesiomórfico [carácter 91-0 sensu Brochu y Storrs (2012)]. De 
este modo, el ejemplar de  Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos queda como único 
representante de Allodaposuchidae con un orificio de recepción.
Sin embargo, tanto la proyección dorsal de la narina como la posesión de cuatro dien-
tes premaxilares son caracteres que solo comparte con HUE-02502 dentro de Alloda-
posuchidae (ver epígrafe II.4.2.5). El resto de taxones del grupo presenta una proyección 
anterodorsal de la narina [carácter 81-0 sensu Brochu y Storrs (2012)]. En cuanto a los 
dientes premaxilares, HUE-04498 posee cuatro, pero el resto de ejemplares asigna-
dos a este morfotipo de Lo Hueco tienen cinco dientes, al igual que el Allodaposuchus 
 precedens de Oarda de Jos y el Allodaposuchus de Fox-Amphoux (Delfino et al., 2008b; 
Martin, 2010). No se puede confirmar con seguridad el número de dientes de UPUAM A1, 
de  Musturzabalsuchus buffetauti o de Arenysuchus gascabadiolorum, ya que pueden ser 
cuatro o cinco. En el presente trabajo se ha considerado este carácter [87 sensu Brochu y 
Storrs (2012)] como no codificable en estos taxones.
Por último, Puértolas-Pascual et al. (2013) asumen que el tamaño del foramen maxilar 
para la rama palatina del nervio craneal V es grande. Si bien es cierto que el ejemplar de 
Beranuy muestra un marcado foramen en la superficie palatal a nivel del octavo alveolo 
maxilar, este elemento no alcanza las dimensiones de los forámenes que presentan algu-
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nos taxones de crocodiloideos como Asiatosuchus germanicus, Prodiplocynodon  langi, 
Crocodylus affinis o Crocodylus depressiforms [carácter 103-1 sensu Brochu y Storrs 
(2012)]. Por tanto, en el presente trabajo se codificará este estado de carácter como ple-
siomórfico, es decir, el foramen maxilar para la rama palatina del nervio craneal V es de ta-
maño pequeño o ausente, una característica compartida por el resto de taxones incluidos 
en Allodaposuchidae.
En el consenso obtenido (Puértolas-Pascual et al., 2013) el clado compuesto por 
“ Allodaposuchus” subjuniperus y el Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos está so-
portado por dos sinapomorfías no ambiguas: cuarto diente maxilar el más grande de la 
serie [carácter 93-2 sensu Brochu y Storrs (2012)] y apertura lateral de los canales de Eus-
taquio laterales [carácter 175-1 sensu Brochu y Storrs (2012)].
El primero de estos caracteres es un carácter común dentro de Allodaposuchidae 
y lo presentan la mayor parte de sus integrantes, salvo algunos taxones donde no ha 
podido comprobarse (Arenysuchus gascabadiolorum y UPUAM A1). En lo que respecta 
al segundo carácter, en el presente trabajo se considera un carácter no codificable en 
“ Allodaposuchus” subjuniperus debido a la imposibilidad de observarlo con nitidez.
Para Puértolas-Pascual et al. (2013), los taxones relacionados con el género 
 Allodaposuchus forman un clado en la base de Eusuchia soportado por tres sinapomorfías: 
oclusión lineal de los dientes del dentario con los del maxilar [carácter 92-2 sensu Brochu y 
Storrs (2012)], fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratempo-
ral [carácter 153-0 sensu Brochu y Storrs (2012)] y foramen yugal medial de gran tamaño 
[carácter 102-1 sensu Brochu y Storrs (2012)].
En primer lugar, en el presente trabajo se considera que “Allodaposuchus” subjuniperus 
presenta una oclusión lingual de los dientes mandibulares con los dientes maxilares (carác-
ter 92-0), de forma similar a la que se observa en HUE-04498 y en el ejemplar de UPUAM 
A1, y no lineal como asumen Puértolas-Pascual et al. (2013). Este carácter no parece es-
tar distribuido por igual dentro de Allodaposuchidae, ya que HUE-02502 posee oclusión 
lingual pero con la presencia un orificio de oclusión en el maxilar entre los dientes séptimo 
y octavo (carácter 92-1) y Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos presenta oclusión 
lineal (carácter 92-2).
Por otro lado, la fosa en el ángulo rostromedial de la fenestra supratemporal es una 
característica generalizada por todos los alodaposúquidos y exclusiva dentro de Eusuchia, 
pero compartida por algunos géneros de neosuquios como Theriosuchus o Goniopholis.
En cuanto al último de los caracteres, Puértolas-Pascual et al. (2013) describen el fora-
men yugal medial como un foramen de gran tamaño. En el presente trabajo, se ha optado 
por considerarlo de tamaño pequeño (carácter 102-0), tras compararlo con forámenes más 
grandes como el que presentan el Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos y UPUAM 
A1 dentro de alodaposúquidos, u otros taxones más derivados como  Borealosuchus 
 sternbergii, el género Diplocynodon o la mayor parte de los crocodílidos.
Para Puértolas-Pascual et al. (2013), el clado formado por los taxones relacionados con 
el género Allodaposuchus y Hylaeochampsidae se soporta por las siguientes sinapomorfías 
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no ambiguas: cuarto diente del dentario ocluye en un orificio de recepción situado entre el 
maxilar y el premaxilar [carácter 91-1 sensu Brochu y Storrs (2012)], margen posterior de la 
apertura ótica no está claramente definido y que se fusiona gradualmente con el exoccipital 
[carácter 102-2 sensu Buscalioni et al. (2011)] y cuadrado y escamoso sin contactar en la 
región posterior del conducto auditivo externo [carácter 132-2 sensu Buscalioni et al (2011)].
El primero de los caracteres es diagnóstico en hilaeocámpsidos y todos presentan este 
orificio de recepción salvo Hylaeochampsa, donde no se ha preservado el rostro y no es 
codificable. Sin embargo, como se ha comentado anteriormente no parece que sea un 
carácter diagnóstico en alodaposúquidos.
En cuanto a los otros dos caracteres, ambos están relacionados con la presencia del 
canal craneocuadrado abierto tanto en hilaeocámpsidos como en alodaposúquidos. Am-
bos caracteres fueron modificados por Delfino et al. (2008b) añadiendo un nuevo estado 
al carácter descrito por Salisbury et al. (2006) para referirse a las condiciones de los ta-
xones que poseen el canal craneocuadrado abierto. En ambos casos, el nuevo estado 
de carácter (102-0 y 132-0, respectivamente) se asignó a Goniopholis, Hylaeochampsa y 
Allodaposuchus, mientras que el resto de taxones se recodificaban cambiando el estado 
de carácter [102 (0)→(1)] y [132 (1)→(2)]. Buscalioni et al. (2011) modificaban de nuevo 
estos caracteres y consideraban el estado (2) en ambos caracteres como el relativo a 
estos taxones con canal craneocuadrado abierto, manteniendo los estados (0) y (1) como 
fueron definidos por Salisbury et al. (2006). Es decir, codificaban como (102-2) a aquellos 
taxones con el margen posterior de la apertura ótica no definido claramente y fusionado 
gradualmente con el exoccipital y como (132-2) a aquellos taxones con el cuadrado y el 
escamoso sin establecer contacto en la región posterior del conducto auditivo externo. 
Puértolas-Pascual et al. (2013) asumen estas modificaciones y codifican estos estados de 
carácter en los taxones asignados al género Allodaposuchus como (102-2) y (132-2), com-
partiendo condición con Hylaeochampsa, pero no con el resto de hilaeocámpsidos. En el 
presente trabajo se utilizarán los estados de carácter propuestos por Delfino et al. (2008b), 
es decir, (149-0) y (148-0) respectivamente.
Por último, además de los caracteres ya comentados anteriormente, se han recodificado 
en el ejemplar de Beranuy varios estados de carácter de la matriz de Brochu y Storrs (2012):
• Carácter 90, referente a la longitud del proceso premaxilar, se considera no 
codificable (?) ya que no es posible determinar con claridad las suturas del 
premaxilar.
• Caracteres 124 y 125, que hacen referencia al borde posterior de la coana y 
a la presencia de septos en la coana, también se han considerado como no 
codificables (?), debido a la pobre preservación de esa región en el ejemplar.
• Carácter 128, sobre el contacto lacrimal-nasal, ha sido considerado no co-
dificable (?) ya que, aunque parece que el contacto es amplio, no es posible 
confirmarlo debido a que la sutura del lacrimal no está claramente definida.
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• Caracteres 132 y 134, referentes a la barra postorbital, también se han con-
siderado como no codificables (?), debido a que no se observa ningún tipo 
de sutura que confirme el grado de participación del ectopterigoides (carácter 
132) ni la morfología del proceso de la barra (carácter 134).
• Carácter 137, acerca de los bordes orbitales, se considera (1), ya que los bor-
des están ligeramente levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo.
• Carácter 146, sobre la sutura postorbital-escamoso tampoco es codificable 
porque no es posible distinguir la sutura entre ambos elementos.
• Carácter 151, referente a la sutura frontoparietal, se considera lineal y se 
codifica como (1).
• Carácter 155, sobre la relación del parietal, el escamoso y el cuadrado, no 
puede ser codificado debido a que no se observan con claridad las suturas 
entre los diferentes elementos.
• Caracteres 158 y 159, referentes a la rama posterolateral del escamoso y su 
relación con el proceso paraoccipital tampoco se han codificado (?), ya que 
esta región del escamoso está ausente en el ejemplar.
• Carácter 168, acerca de la presencia de un proceso significativo del cuadrado 
en la pared lateral del endocráneo, se considera no codificable (?), puesto que 
no es posible distinguir ningún tipo de proceso o sutura en dicha zona.
• Carácter 173, sobre la exposición ventral del basiesfenoides con respecto al 
basioccipital y la altura de los pterigoides con respecto a los canales eusta-
quianos, se ha considerado como (1), es decir, los basiesfenoides están ex-
puestos y, a pesar de no estar completos, se puede inferir que los pterigoides 
son altos con respecto a las aberturas eustaquianas mediales.
Por tanto, se debe considerar a “Allodaposuchus” subjuniperus como un representante 
de Allodaposuchidae debido a la presencia de un canal craneocuadrado abierto (que lo 
excluye del crown-group Crocodylia) y a su morfología craneal (muy distinta a la de los hi-
laeocámpsidos). Sin embargo, la reevaluación de algunos de sus caracteres en el presente 
trabajo hace necesaria una nueva diagnosis de la especie.
II.3.2. “Allodaposuchus” palustris (FUMANYA, BARCELONA)
II.3.2.1 Procedencia y edad
El ejemplar descrito como “Allodaposuchus” palustris procede del yacimiento Fumanya 
Sud, localizado en la localidad de Fumanya, al norte de la provincia de Barcelona (Cataluña, 
España). Los niveles en los que fue hallado el material corresponden a la base de la Forma-
ción Tremp, datada como Maastrichtiense inferior (Cretácico Superior) (Oms et al., 2007).
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II.3.2.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Allodaposuchus Nopcsa, 1928a
“Allodaposuchus” palustris Blanco, Puértolas-Pascual, Marmi, 
Vila, Sellés, 2014
II.3.2.3 Material
La especie “Allodaposuchus” palustris fue descrita por Blanco et al. (2014) a partir de 
un esqueleto parcial depositado en el Museu de les Mines de Cercs (Barcelona) compuesto 
por los siguientes elementos: dos dientes aislados (MMC-829a, MMC-829b), un fragmento 
de fíbula izquierda (MMC-830), una falange (MMC-832), un fragmento de tibia izquierda 
(MMC-833), un articular (MMC-834), una vértebra lumbar (MMC-835), un calcáneo izquier-
do (MMC-837), un ilion izquierdo (MMC-838), una vértebra dorsal (MMC-839), una costilla 
(MMC-840), una costilla (MMC-842), una vértebra caudal (MMC-843), una falange (MMC-
844), un diente aislado (MMC-846), una vértebra cervical (MMC-849), dos dientes aislados 
(MMC-850, MMC-851), una vértebra dorsal (MMC-853), dos dientes aislados (MMC-854, 
MMC-856), un fragmento de dentario (MMC-857), un escamoso izquierdo (MMC-859), un 
fragmento de húmero derecho (MMC-861, asociado con MMC-894), un cuadrado izquier-
do (MMC-862), un fragmento de fémur izquierdo (MMC-863), un ectopterigoides izquierdo 
(MMC-864), una vértebra cervical (MMC-865), un exoccipital izquierdo (MMC-866), una 
vértebra dorsal (MMC-869), un fragmento de dentario (MMC-870), un articular (MMC-871), 
dos vértebras dorsales (MMC-872, MMC-873), una vértebra cervical (MMC-875), un frag-
mento de dentario (MMC-876), un diente aislado (MMC-879), un fragmento de dentario 
(MMC-881), una vértebra dorsal (MMC-882), una vértebra cervical (MMC-883), una vérte-
bra caudal (MMC-886), una vértebra lumbar (MMC-888), un radio izquierdo (MMC-889), 
una vértebra dorsal (MMC-890), un astrágalo izquierdo (MMC-891), un frontal y el prefrontal 
izquierdo asociado (MMC-892), un fragmento de húmero derecho (MMC-894, asociado 
con MMC-861), un diente aislado (FUM017-62) y una vértebra caudal (FUM017-71).
II.3.2.4 Antecedentes
Los restos procedentes de Fumanya fueron presentados por Blanco et al. (2013) en 
un trabajo preliminar. Describían el material como un conjunto de elementos tanto cra-
neales como postcraneales que pertenecían a un único individuo, incluyendo una serie de 
vértebras procélicas que permitían asignar al ejemplar como integrante de Eusuchia. Por 
otro lado, estos autores consideraban a los ejemplares como un representante del género 
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 Allodaposuchus atendiendo principalmente a la presencia de un canal craneocuadrado 
ancho y lateralmente abierto.
En una publicación posterior, Blanco et al. (2014) definieron a partir de los restos de 
 Fumanya la nueva especie de eusuquio Crocodylia “Allodaposuchus” palustris. El con-
junto de elementos de esta nueva especie fue codificado e introducido en la matriz pro-
puesta por Brochu (2011), con el fin de establecer las relaciones de parentesco de este 
nuevo taxón. El resultado del análisis filogenético realizado por Blanco et al. (2014) pre-
sentaba diferencias notables con respecto a las hipótesis previas (Delfino et al., 2008b; 
Brochu, 2011; Brochu et al., 2012; Puértolas-Pascual et al., 2013; Narváez et al., 2014), 
ya que obtenían que el clado formado por Arenysuchus gascabadiolorum y las espe-
cies de  Allodaposuchus ( Allodaposuchus precedens, “Allodaposuchus” subjuniperus 
y “ Allodaposuchus”  palustris) quedaba incluido en Crocodylia formando una politomía 
con Borealosuchidae,  Planocraniidae y Brevirrostros (Crocodyloidea + Alligatoroidea). 
“ Allodaposuchus” palustris quedaría como una forma basal con respecto al clado formado 
por Arenysuchus  gascabadiolorum, Allodaposuchus precedens y “Allodaposuchus” subju-
niperus, que forman una politomía (Fig. 2.10).
Para comprobar como afectaban los caracteres postcraneales a la topología obtenida 
en el primer análisis filogenético, Blanco et al. (2014) llevaron a cabo otro análisis en el que 
incluían únicamente los caracteres craneales. La hipótesis filogenética obtenida situaba al 
clado formado por Allodaposuchus + Arenysuchus dentro de Crocodylia, formando una 
politomía con Planocraniidae, Borealosuchidae, Gavialoidea, Crocodyloidea y Alligatoroidea.
II.3.2.5 Descripción
El holotipo de “Allodaposuchus” palustris incluye un conjunto de elementos craneales y 
postcraneales fragmentarios pertenecientes a un único individuo. En la presente memoria 
de tesis se comentará exclusivamente el material craneal, que comprende el ectopterigoi-
des izquierdo, el frontal, parte del prefrontal izquierdo, el escamoso izquierdo, el exoccipital 
izquierdo, el cuadrado izquierdo, varios dientes aislados, la región anterior del dentario 
izquierdo, varios fragmentos de dentario y los articulares derecho e izquierdo (Fig. 2.29, 
Fig. 2.30).
Tan solo se ha conservado el margen medial de la órbita izquierda, que permite inferir 
una morfología orbital redondeada y ligeramente ovalada anteroposteriormente. El borde 
de la órbita está elevado con respecto a la superficie dorsal. De la fenestra supratemporal 
izquierda, se han preservado las esquinas anteromedial y posterolateral. La fenestra pre-
senta una morfología circular y tiene un tamaño menor que la órbita.
El ejemplar preserva el frontal casi completo y parte del prefrontal izquierdo (MMC-892). 
La superficie de ambos está ornamentada, aunque más notoriamente en el caso del fron-
tal. El prefrontal constituye la mitad anterior del margen medial de la órbita, mientras que el 
frontal forma la mitad posterior y el borde anterior de la fenestra supratemporal. El frontal 
proyecta un proceso anterior alargado, que probablemente no supere el margen anterior 
del prefrontal. En el borde posterior de este proceso se observa una cresta transversal que 
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continúa en el prefrontal. Posteriormente, la sutura frontoparietal es lineal aunque describe 
una ligera curvatura posterior en su región sagital.
Figura 2.29. MMC-859 (A-F), MMC-862 (A-F), MMC-866 (A-F), MMC-892 (A-B), holotipo de “Allodaposu-
chus” palustris Blanco, Puértolas-Pascual, Marmi, Vila, Sellés, 2014 procedente de Fumanya (España). 
A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la vista dorsal; C, vista occipital; D, dibujo interpretativo de la 
vista occipital; E, vista lateral izquierda; F, dibujo interpretativo de la vista lateral izquierda.
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El parietal solo conserva su región anterior (MMC-892), que presenta una marcada orna-
mentación y forma el margen medial de la fenestra supratemporal. En la esquina anterome-
dial de dicha fenestra, se observa una fosa muy reducida que hace que la pared anterior de 
la fenestra supratemporal no sea totalmente vertical. En la superficie de esta fosa aparece 
un pequeño foramen.
Solo se ha preservado una pequeña porción de la parte posterior del postorbital izquier-
do (MMC-859). Su contacto en vista dorsal con el escamoso es transversal, describiendo 
una sutura lineal.
El escamoso izquierdo (MMC-859) está prácticamente completo y presenta una superfi-
cie dorsal plana y profusamente ornamentada. Forma el borde posteromedial de la fenestra 
supratemporal. Presenta una proyección en su margen posterolateral ligeramente expan-
dida lateralmente. En vista lateral, se observa el ancho surco para la inserción de la mus-
culatura de la solapa auricular cuyos márgenes son paralelos longitudinalmente. El margen 
inferior de este surco proyecta un proceso rostralmente que contacta con el postorbital. 
El escamoso constituye el techo de la abertura ótica y posteriormente su contacto con el 
exoccipital forma el borde dorsal del canal craneocuadrado, que está abierto lateralmente 
como en el resto de alodaposúquidos.
Figura 2.30. MMC-876, holotipo de “Allodaposuchus” palustris Blanco, Puértolas-Pascual, Marmi, Vila, 
Sellés, 2014 procedente de Fumanya (España). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la vista dorsal; 
C, vista lingual; D, dibujo interpretativo de la vista lingual.
El cuadrado izquierdo (MMC-862) también se ha conservado casi en su totalidad. For-
ma el margen ventral del canal craneocuadrado, que al estar abierto impide que cuadrado 
y escamoso contacten en su región posterior. En la superficie dorsal del cuadrado, por de-
trás de la apertura del canal craneocuadrado, aparece un foramen y posterior a este, una 
protuberancia circular. Medialmente a estos elementos se observa el foramen aërum, de 
gran tamaño y situado en posición dorsal. Los cóndilos del cuadrado presentan un margen 
dorsal ligeramente elevado con respecto a la superficie del resto del cuadrado. El cóndilo 
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lateral es de mayor tamaño que el medial, y ambos son redondeados, con el cóndilo medial 
suavemente orientado ventralmente. En vista ventral, de acuerdo con Blanco et al. (2014), 
la superficie del cuadrado es prácticamente lisa y no existen crestas marcadas.
Se ha conservado el ectopterigoides izquierdo aislado (MMC-864). Es un elemento an-
cho y robusto, del que no es posible conocer su relación con el maxilar o el pterigoides 
debido a que estos no se han preservado.
Tan solo se ha conservado el exoccipital izquierdo (MMC-866), que forma gran parte de 
la región occipital y constituye la mitad dorsal del foramen magnum. El proceso paraoccipi-
tal es corto con respecto al proceso posterior del cuadrado y su margen ventrolateral forma 
una marcada protuberancia dirigida posteroventralmente. Por debajo del proceso paraoc-
cipital se observa una superficie ligeramente deprimida en la que se distingue el foramen 
vagi. Por encima de este, se sitúa el foramen para el nervio craneal XII, y por debajo el 
foramen caroticum posterius, ambos de menor tamaño que el foramen vagi. El exoccipital 
constituye el margen medial del canal craneocuadrado.
En cuanto a los elementos mandibulares, la porción anterior del dentario (MMC-876) es 
la que proporciona mayor información. Puede inferirse que el dentario es grácil y alarga-
do, con una sínfisis corta que alcanza posteriormente la altura del cuarto alveolo. Se han 
conservado los siete primeros alveolos, que están ligeramente proyectados en sentido 
laterodorsal. El alveolo más grande de la serie conservada es el cuarto, que tiene el doble 
de tamaño con respecto al siguiente alveolo de mayor tamaño. Lingualmente, se observa 
una serie de forámenes de pequeño tamaño que discurre paralela a la serie alveolar. Aun-
que el esplenial no se ha preservado, es posible distinguir sus límites en la cara lingual del 
fragmento anterior del dentario (MMC-876). No participa en la sínfisis y su proceso anterior 
se sitúa ventralmente con respeto al canal meckeliano. En la parte anteroventral de este 
proceso, justo en la zona de contacto entre el esplenial y el dentario, se localiza un peque-
ño foramen. También se conservan los dos articulares (MMC-834, MMC-871), pero apenas 
aportan información debido a su naturaleza fragmentaria.
Al menos nueve dientes aislados se han referido a “Allodaposuchus” palustris (MMC-
829a, MMC-829b, MMC-846, MMC-850, MMC-851, MMC-854, MMC-856, MMC-879 y 
FUM017-62). Todos ellos presentan morfología lanceolada con una constricción en la base 
de la corona. Poseen carenas longitudinales bien desarrolladas en sus caras mesial y distal, 
que delimitan una cara labial convexa y una cara lingual casi plana con surcos marcados 
adyacentes a cada una de las carenas.
II.3.2.6 Comentarios
La diagnosis de “Allodaposuchus” palustris fue establecida por Blanco et al. (2014) 
atendiendo a la siguiente combinación de caracteres: ausencia de fosa poco profunda 
en el margen anteromedial de la fenestra supratemporal [carácter 153-1 sensu Brochu y 
Storrs (2012)]; sutura frontoparietal ligeramente cóncavo-convexa [carácter 151-0 sensu 
Brochu y Storrs (2012)]; exoccipital sin protuberancia en el proceso paraoccipital [carácter 
174-1 sensu Brochu y Storrs (2012)]; foramen aërum de gran tamaño en el cuadrado [ca-
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rácter 178-1 sensu Brochu y Storrs (2012)]; dientes cortos y robustos con dos surcos lon-
gitudinales muy marcados cerca de las carenas; dientes con ornamentación muy marcada 
desarrollando crenulaciones tipo zifodonto; proceso anterior del ilion más desarrollado. El 
resto de autapomorfías descritas por estos autores se referían a caracteres postcraneales 
que no pueden comprobarse en otros alodaposúquidos y por ello se consideran ambiguas 
(Blanco et al., 2014).
Blanco et al. (2014) consideran que no existe una fosa en el margen anteromedial de 
la fenestra supratemporal. Sin embargo, la pared anterior de la fenestra no es vertical y 
si se observa una pequeña fosa en la esquina rostromedial. Esta fosa no es tan evidente 
como en el resto de alodaposúquidos, en los cuales se considera que dicha estructura 
está presente y el carácter se codifica como tal [carácter 153-0 sensu Brochu y Storrs 
(2012)]. La presencia de esta fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra 
supratemporal es exclusiva de este grupo y no aparece en ningún otro taxón de Eusuchia 
fuera de Allodaposuchidae. Sin embargo, debido a la naturaleza fragmentaria del material 
procedente de Fumanya, no es posible determinar si esta fosa está presente o no, por lo 
que se acepta la codificación de Blanco et al. (2014) representando un carácter exclusivo 
de “Allodaposuchus” palustris dentro del clado.
En cuanto a la sutura frontoparietal, Blanco et al. (2014) asumen que es cóncavo- 
convexa. Sin embargo, y a pesar de describir una ligera curvatura en su zona media, esta 
sutura es lineal ya que en ningún caso presenta la morfología tan acentuada presente en 
grupos como planocraniidos, algunos gavialoideos, Leidyosuchus, Brachychampsa, cai-
maninos, algunos aligatorinos y muchos crocodiloideos. En estos grupos el contacto entre 
frontal y parietal describe una sutura en zig-zag muy marcada y no tan suave como en el 
ejemplar de Fumanya. Por tanto, en la presente memoria de tesis se considerará este ca-
rácter como lineal [carácter 151-1 sensu Brochu y Storrs (2012)].
Estos autores también afirman que el proceso paraoccipital no muestra ninguna protu-
berancia en su margen ventrolateral como en el caso del resto de alodaposúquidos. Como 
se comentó en el epígrafe II.2.1.6, se trata de un carácter íntimamente relacionado con la 
apertura del ancho canal craneocuadrado, y aunque en el ejemplar MMC-864 no presenta 
un desarrollo tan marcado como en los taxones afines, si se observa este engrosamiento 
en la región del proceso paraoccipital situada medialmente al pasaje craneocuadrado [ca-
rácter 174-0 sensu Brochu y Storrs (2012)]. En la presente memoria de tesis, se conside-
rará que esta estructura está presente en “Allodaposuchus” palustris.
El foramen aërum de “Allodaposuchus” palustris, está situado en la superficie dorsal 
del cuadrado y presenta un gran tamaño comparado con el resto de alodaposúquidos. 
Sin embargo, no alcanzaría las dimensiones del foramen aërum del género Eosuchus, el 
único taxón de la matriz propuesta por Brochu y Storrs (2012) codificado como (1) para 
el carácter 178. Si asumimos la codificación de Blanco et al. (2014), este carácter sería 
exclusivo de “Allodaposuchus” palustris dentro de Allodaposuchidae y solo lo compartiría 
con Eosuchus dentro de Eusuchia.
La morfología dental también es diferente con respecto a los dientes conocidos dentro 
de Allodaposuchidae. Si bien es cierto que generalmente los dientes de alodaposúquidos 
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presentan una carena mesial y otra distal muy marcadas con surcos linguales asociados, 
los dientes asignados a “Allodaposuchus” palustris poseen además otras características 
exclusivas como la fuerte constricción en la base de la corona y la acentuada ornamenta-
ción del ápice formando crenulaciones.
Además de estas modificaciones, en la presente memoria de tesis se han considerado 
no codificables los caracteres referidos a la morfología de la sección de los dientes maxila-
res y mandibulares [carácter 79 sensu Brochu y Storrs (2012)], ya que solo se conocen los 
siete alveolos más anteriores de la mandíbula y se desconoce el resto; y a la orientación de 
la superficie ventral del basioccipital [carácter 170 sensu Brochu y Storrs (2012)], debido a 
que no se conserva este último elemento craneal. 
Por otro lado, estos autores realizan una diagnosis enmendada de Allodaposuchus con-
siderando la siguiente combinación exclusiva de sinapomorfías:
• Margen de las órbitas levantado;
• Cuadrado y escamoso sin contacto en la superficie externa del cráneo;
• Margen caudal de la apertura ótica no definido y fusionado gradualmente con 
el exoccipital;
• Huesos dérmicos del techo craneal solapando el borde de la fenestra supratemporal;
• Pasaje craneocuadrado o canalis quadratosquamosoexoccipitalis lateralmen-
te abierto y representado por un surco (más ancho que en Hylaeochampsa 
vectiana)
• Exoccipital situado entre el escamoso y el cuadrado posterior a la apertura 
ótica;
• Proceso ventral del exoccipital que no participa en el tubera basioccipital;
• Foramen aërum del cuadrado situado en la superficie dorsal.
Todos estos caracteres se han ido comentando en epígrafes anteriores y es evidente 
que son compartidos por la mayor parte de los ejemplares incluidos en Allodaposuchidae.
Por tanto, la asignación del esqueleto parcial procedente de Fumanya como un alo-
daposúquido se debe principalmente a la presencia de un canal craneocuadrado abierto 
lateralmente más ancho que en hilaeocámpsidos. Además de las diferencias comentadas 
anteriormente (ausencia de fosa en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal, 
tamaño del foramen aërum y morfología dental), “Allodaposuchus” palustris posee un pro-
ceso anterior del frontal más ancho y corto que el que aparece en el resto de alodaposúqui-
dos y en el resto de dentario no parece presentar un contorno marcadamente festoneado 
como en el caso de otras mandíbulas de alodaposúquidos (HUE-02502, “Massaliasuchus” 
o Musturzabalsuchus).
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Sin embargo, estos caracteres no resultan demasiado robustos en la propuesta filo-
genética, dado que como ya apuntaban Blanco y colaboradores en 2013, la naturaleza 
fragmentaria de los restos craneales y el hecho de que los elementos postcraneales no se 
han descrito en detalle en otras especies de Allodaposuchus, hace complicado el estable-
cimiento de esta nueva especie.
II.3.3. Musturzabalsuchus buffetauti (LAÑO, CONDADO DE TREVIÑO)
II.3.3.1 Procedencia y edad
El material proviene del yacimiento de Laño, situado entre las localidades de Laño y 
Albaina en el Condado de Treviño, a unos 30 kilómetros de Vitoria-Gasteiz al norte de la 
Península Ibérica. Los niveles donde se hallaron los ejemplares se han datado como Cam-
paniense superior-Maastrichtiense inferior (Astibia et al., 1990, 1999).
II.3.3.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Musturzabalsuchus Buscalioni, Ortega y Vasse, 1997
Musturzabalsuchus buffetauti Buscalioni, Ortega y Vasse, 1997
II.3.3.3 Material
La especie Musturzabalsuchus buffetauti se describió a partir de un conjunto de ele-
mentos craneales aislados en el que se incluyen: MCNA-1823, dentario izquierdo; MCNA-
1881, maxilar izquierdo completo (holotipo); MCNA-1889, dentario derecho; MCNA-7478, 
maxilar izquierdo; MCNA-7479, rama mandibular derecha; MCNA-7480, rama mandibular 
derecha; MCNA-7481, rama mandibular derecha; MCNA-7482, fragmento de premaxilar 
derecho; MCNA-7483, surangular izquierdo; MCNA-7484, maxilar derecho; MCNA-7485, 
maxilar derecho; MCNA-7486, dentario derecho; MCNA-7487, maxilar izquierdo; MCNA-
7488, maxilar izquierdo; MCNA-7489, rama izquierda de la sínfisis mandibular; MCNA-
7490, surangular izquierdo; MCNA 7491, surangular derecho; MCNA-7492, fragmento 
mandibular derecho; MCNA-7493, dentario izquierdo; MCNA-7494, fragmento de angular; 
MCNA-7495a, fragmento mandibular; MCNA-7495b, fragmento de surangular; MCNA-
7496, maxilar izquierdo; MCNA-7502, fragmento maxilar; MCNA-7510, fragmento maxilar 
(Buscalioni et al., 1997, 1999) (Fig. 2.31, Fig. 2.32).
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II.3.3.4 Antecedentes
El material de Laño fue asignado en un primer momento a un aligatoroideo indetermi-
nado (Astibia et al., 1987), pero posteriormente se describió como una nueva especie, 
Musturzabalsuchus buffetauti (Buscalioni et al., 1997). Se consideró al ejemplar MCNA-
1881 (un maxilar izquierdo completo) como el holotipo, mientras que otros restos craneales 
fueron designados como paratipos. Todo este material fue descrito en profundidad en un 
trabajo posterior (Buscalioni et al., 1999).
Buscalioni et al. (1997) incluyeron en Musturzabalsuchus algunos ejemplares proceden-
tes de las localidades de Fuveau y Valdonne (Francia), previamente referidos por Matheron 
(1869) a Crocodilus affuvelensis basándose en caracteres del dentario. Además, estos mis-
mos autores, asignaron a Musturzabalsuchus un fragmento mandibular (MHNM-10834.0) 
también procedente de Fuveau previamente considerado por Buffetaut (1989) como per-
teneciente a un trematocámpsido, y el ejemplar UPUAM-502 procedente del yacimiento 
español de Armuña en la provincia de Segovia.
Por otro lado, Brochu (1999) apuntaba que Musturzabalsuchus podría ser un eusuquio 
no-Crocodylia debido a la ausencia de fenestra mandibular externa, mostrándose escépti-
co con la asignación de aligatoroideo basal.
Posteriormente, Martin y Buffetaut (2008) en una revisión del material de Valdonne (Cuen-
ca de Fuveau, Francia) que fue referido y figurado por Matheron (1869) como  Crocodilus 
affuvelensis, proponen a este ejemplar como perteneciente a una nueva especie de aliga-
toroideo denominado “Massaliasuchus affuvelensis”.
En los últimos años, varios restos fósiles hallados en distintos afloramientos de Francia 
y España han sido referidos a Musturzabalsuchus, como algunos restos fragmentarios 
procedentes de los yacimientos del Campaniense-Maastrichtiense de Villeveyrac (Garcia y 
Pereda-Suberbiola, 2003), Vitrolles la Plaine (Tabuce et al., 2004), Aix-en-Provence (Martin, 
2010) en Francia y, Chera (Company et al., 2005) y Lo Hueco en España (Ortega et al., 
2008), además de dientes aislados del Maastrichtiense superior de Cassagnau en Francia 
(Laurent et al., 2002). Sin embargo, estas asignaciones no son muy precisas debido a la 
naturaleza fragmentaria de este material en algunos casos o a la identificación preliminar 
de algunos ejemplares en otros.
En su revisión de los taxones de Eusuchia del Cretácico Superior, Martin y Delfino (2010) 
sugieren que la ausencia de fenestra mandibular externa en Musturzabalsuchus, al igual que 
en el género Acynodon, y las posibles similitudes entre la dentición de  Musturzabalsuchus 
y Allodaposuchus, podrían situar a Musturzabalsuchus en una posición más basal dentro 
de Eusuchia.
Martin (2010) comparó el ejemplar de Fox-Amphoux designado como Allodaposuchus 
cf. A. precedens con el material de Laño asignado a Musturzabalsuchus, afirmando que 
existían ciertas similitudes en el número de alveolos maxilares y una extensión semejante 
de la fenestra palatina a nivel del séptimo-octavo alveolo. Sin embargo, este autor subraya 
como diferencia notable la presencia de un borde sólido lingual en la parte posterior de 
los últimos alveolos maxilares en Musturzabalsuchus que no aparece en el ejemplar de 
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Fox-Amphoux. Además, Martin (2010) señala la existencia de una mandíbula descubierta 
en Aix-en-Provence (sur de Francia) que presenta muchas semejanzas con el material 
mandibular de Laño asignado a Musturzabalsuchus, todas ellas presentando caracterís-
ticas de aligatoroideos y carentes de fenestra mandibular externa. Por tanto, para este 
autor, seguía siendo cuestionable si Musturzabalsuchus y Allodaposuchus correspondían 
al mismo taxón.
Por su parte, los resultados obtenidos por Narváez y Ortega (2011) a partir de una serie 
de análisis filogenéticos sobre la matriz de Salisbury et al. (2006) en el que incluían tanto 
el holotipo como los paratipos de Musturzabalsuchus de forma aislada o como un con-
junto, son altamente inestables (Narváez y Ortega, 2011: Fig 1). Estos autores afirmaban 
que era necesaria una comparación exhaustiva de los ejemplares de Musturzabalsuchus, 
“ Massaliasuchus” y Allodaposuchus para considerar las posibles relaciones entre ellos y 
evaluar su diagnosis teniendo en cuenta aspectos ontogénicos e intraespecíficos. Rabi y 
Delfino (2012) también apuntaban la posibilidad de que estos tres taxones pudieran per-
tenecer a una única especie o, en el caso de ser distintas, a tres especies estrechamente 
relacionadas entre sí.
Las mandíbulas de Musturzabalsuchus fueron incluidas en la comparación efectuada 
por Narváez y Ortega (2012) con material procedente del yacimiento de Lo Hueco, conclu-
yendo que ambos taxones presentaban similitudes significativas que sugerían una posición 
filogenética cercana.
Finalmente, Narváez et al. (2014) incluyeron a Musturzabalsuchus buffetauti en un análi-
sis filogenético basado en la matriz de Brochu y Storrs (2012) cuyo resultado situaba a este 
taxón fuera de Crocodylia y estrechamente emparentado con alodaposúquidos.
II.3.3.5 Descripción
El premaxilar (MCNA-7482) está casi completo, salvo en su región más anterior. Aún 
así se puede inferir que presenta longitud y anchura similares. La superficie dorsal solo 
es visible en la cara lateral del premaxilar, la cual presenta una marcada ornamentación y 
contorno curvado. En vista palatal, la sutura premaxilo-maxilar es lineal y dirigida postero-
medialmente. Se observan cuatro alveolos, de los cuales solo en el segundo se preserva 
parte de un diente. No obstante, la región anterior del premaxilar, que no se ha conserva-
do, podría haber albergado otro alveolo. El primero de los alveolos preservados es el de 
menor tamaño, mientras que el tercero es el más grande de la serie. Por detrás del último 
de los alveolos, se observa una hendidura para la recepción del cuarto diente mandibular. 
Lateralmente a esta hendidura se localiza un marcado foramen premaxilo-maxilar de mor-
fología ovalada. En la zona media del eje sagital del premaxilar, se ha preservado el margen 
posterolateral del foramen incisivo, de contorno redondeado u ovalado. Su borde posterior 
está visiblemente separado de la sutura con el maxilar.
El maxilar es ancho y corto y, al menos dos veces más largo que ancho. Su superficie 
dorsal está profusamente ornamentada, con depresiones de mayor tamaño hacia la zona 
sagital. A la altura del cuarto diente maxilar la superficie dorsal presenta una ligera protu-
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berancia. Aunque en el premaxilar si parece observarse, en la porción maxilar no se puede 
confirmar la existencia de una hendidura en la zona lateral de contacto entre el maxilar y 
el premaxilar. El maxilar proyecta un pequeño proceso caudal que podría contactar con 
el lacrimal o el prefrontal, carácter que se observa también en Caiman, crocodiloideos 
como Osteolaemus, o en eusuquios basales como Hylaeochampsa o la mayor parte de 
alodaposúquidos. El maxilar está aplanado dorsoventralmente en su parte anterior y pre-
senta un pronunciado contorno curvilíneo lateral, separado de la parte posterior por una 
constricción media. La pared de la parte posterior del maxilar es vertical. En vista ventral, 
el maxilar presenta un fuerte festoneado tanto lateral como ventralmente. La serie dental 
del holotipo está compuesta por trece alveolos muy cerca unos de otros, con tres dientes 
completos (tercero, cuarto y quinto). Los seis primeros dientes están ligeramente proyec-
tados ventrolateralmente, mientras que los posteriores están proyectados ventralmente. 
El cuarto alveolo es el de mayor tamaño, mientras que el último de la serie es el de menor 
tamaño. Medialmente y de forma paralela a los alveolos, se disponen una serie de foráme-
nes alineados. El maxilar forma la esquina anteromedial y gran parte del borde lateral de la 
fenestra palatina. Parece que el extremo anterior de los palatinos supera el borde anterior 
de la fenestra palatina. Se observa la zona de sutura con el ectopterigoides, que se sitúa 
sobre la pared medial de la parte posterior del maxilar, y parece que contacta con la última 
pared alveolar.
El dentario es grácil y alargado y forma una sínfisis corta y transversalmente estrecha, 
que casi alcanza el nivel del cuarto alveolo. El dentario de MCNA-7480 presenta dieciséis 
alveolos separados entre sí, con todos los dientes completos. Lingualmente, aparece una 
serie de forámenes que discurre paralela a la serie dental. En su cara dorsolabial, el den-
tario está festoneado, formando una onda cóncava del primer al cuarto diente. El cuarto 
diente es el de mayor tamaño de la serie dental. Por detrás de él se encuentran tres dientes 
de menor tamaño y a continuación un diastema entre el séptimo y el octavo diente, para 
la recepción del cuarto diente maxilar. Entre el cuarto y el décimo diente, la cara dorsal del 
dentario forma otra onda cóncava. De la serie posterior al cuarto diente, el más grande 
es el décimo, rasgo que comparte con mandíbulas de otros alodaposúquidos. Por detrás 
de este alveolo, la cara dorsal del dentario forma una tercera onda cóncava y aparecen 
marcas dorsolaterales de oclusión en los espacios interalveolares. La superficie lateral del 
dentario está muy vascularizada en su porción anterior, pero posteriormente no presenta 
apenas ornamentación. No existe fenestra mandibular externa.
La superficie del esplenial es lisa y no presenta ningún tipo de foramen. Su margen an-
terior llega al nivel del cuarto diente del dentario pero no participa en la sínfisis mandibular. 
El proceso ventral del borde anterior es algo más largo que el proceso dorsal. El margen 
dorsal del esplenial está en contacto con los últimos siete alveolos de la serie de dientes, a 
partir del décimo. En su parte caudal, el esplenial forma el margen anterodorsal del foramen 
intermandibularis caudalis.
Se han conservado los coronoides en todos los ejemplares. Son elementos con forma de 
medialuna, cuyo borde anterior conforma el margen posterior del foramen  intermandibularis 
medius. Su borde posterior constituye el margen anterior de la fosa mandibular.
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Figura 2.31. MCNA-7482 (A-D), MCNA-1881 (E-J), paratipo y holotipo de Musturzabalsuchus buffetauti 
Buscalioni, Ortega y Vasse, 1997 procedente de Laño (España). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo 
de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral; E, vista dorsal; F, dibujo 
interpretativo de la vista dorsal; G, vista ventral; H, dibujo interpretativo de la vista ventral; I, vista lateral 
izquierda; J, dibujo interpretativo de la vista lateral izquierda.
El angular se extiende posteriormente hasta el margen caudal del proceso retroarticular 
y anteriormente, con un corto y afilado proceso rostral, hasta el nivel del penúltimo diente 
de la serie mandibular. Tanto su superficie labial como ventral están abundantemente or-
namentadas excepto en su región posterior. La superficie lingual de este elemento es lisa. 
El angular constituye la mayor parte del margen del foramen intermandibularis caudalis, 
salvo en su esquina anterodorsal. El proceso anterior del angular no se extiende dorsal-
mente más allá del coronoides. En la cara lingual, por detrás del foramen intermandibularis 
 caudalis, se observa una pequeña depresión poco profunda en posición ventral.
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Figura 2.32. MCNA-7480, paratipo de Musturzabalsuchus buffetauti Buscalioni, Ortega y Vasse, 1997 
procedente de Laño (España). A, vista labial; B, dibujo interpretativo de la vista labial; C, vista lingual; D, 
dibujo interpretativo de la vista lingual; E, vista dorsal; F, dibujo interpretativo de la vista dorsal.
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El surangular es un elemento ancho en su parte anterior que se va adelgazando hacia 
su zona media, constituyendo algo menos de la mitad de la longitud dorsal de la mandíbu-
la. En su porción rostral presenta dos procesos, que rodean un foramen bien marcado. El 
proceso dorsal es el más largo y llega anteriormente al margen posterior del último alveolo 
dental. Posteriormente, el surangular proyecta un proceso que contacta con la pared late-
ral de la fosa glenoidea y llega hasta el margen caudal del proceso retroarticular. En vista la-
teral, la superficie del surangular presenta una marcada ornamentación en su zona media.
El articular forma en su mayor parte el proceso retroarticular, que es corto y ligeramente 
cóncavo dorsalmente. En la superficie dorsal del articular se observa una cresta longitudi-
nal que divide la fosa glenoidea. El foramen aërum está situado en el margen anterior del 
proceso retroarticular.
La fórmula dental de Musturzabalsuchus buffetauti incluye cuatro o cinco alveolos pre-
maxilares, trece alveolos maxilares y dieciséis alveolos mandibulares, con un patrón de 
oclusión entre mandíbula y maxilar lingual. Los dientes que se han conservado tanto en 
el holotipo como en el paratipo son cónicos. En el premaxilar el fragmento de diente que 
se ha preservado, presenta una sección circular. En el caso de los tres dientes maxilares, 
todos son puntiagudos y poseen una cara lingual plana, mientras que su cara labial es 
convexa. En todos ellos se aprecian dos carenas longitudinales en las superficies medial y 
distal, levemente desplazadas hacia la cara lingual. En cuanto a los dientes mandibulares, 
también presentan este tipo de carenas mesio-distales longitudinales. Los primeros doce 
dientes mandibulares son puntiagudos mientras que los cuatro últimos presentan una co-
rona corta y roma. Esta característica es similar a la que presentan algunos aligatoroideos 
y que también se observa en los alodaposúquidos de Lo Hueco. Esta morfología dental no 
puede confirmarse en la serie de dientes del maxilar.
II.3.3.6 Comentarios
Uno de los principales problemas a la hora de abordar el estudio de Musturzabalsuchus 
buffetauti es la imposibilidad de establecer una relación directa entre el maxilar (holotipo) y 
el resto del material asignado a la especie. Además, la información disponible en el ejem-
plar tipo es tan escasa que no permite incorporarlo en una matriz de caracteres que per-
mita situar al taxón en un contexto filogenético más amplio. No obstante, tanto el holotipo 
como los paratipos presentan una serie de caracteres que permitirían asociarlos. Algunos 
de estos caracteres ya fueron apuntados por Buscalioni et al. (1999), como la equivalencia 
en la transición en el tamaño y la morfología de los dientes, los espacios interalveolares si-
milares o el patrón de oclusión coincidente. Teniendo en cuenta esto, en el presente trabajo 
se asume que el material procedente del yacimiento de Laño referido a Musturzabalsuchus 
pertenece al mismo taxón.
Musturzabalsuchus fue considerado como un miembro de Alligatoroidea por Buscalioni 
et al. (1997, 1999) basándose en dos condiciones derivadas (sensu Norell et al., 1994): la 
presencia de un orificio en el rostro para la recepción del cuarto diente mandibular situado 
lateralmente tras el último diente premaxilar y el foramen aërum localizado en la superficie 
dorsal del articular.
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El primero de estos caracteres, la posesión del orificio de recepción del cuarto diente 
mandibular entre el premaxilar y el maxilar [carácter 91-1 sensu Brochu y Storrs (2012)], 
es una característica típica de aligatoroideos, pero que también está presente en neosu-
quios derivados como Theriosuchus, Susisuchus, Isisfordia, Shamosuchus, Rugosuchus o 
 Pietraroiasuchus, en los hilaeocámpsidos o en el propio Allodaposuchus precedens (sensu 
Delfino et al., 2008b). Sin embargo, no se puede confirmar con seguridad la existencia de 
dicho orificio en el material de Laño referido a Musturzabalsuchus, e incluso podría tratarse 
de una hendidura similar a la que poseen la gran mayoría de los alodaposúquidos (carácter 
91-0). Debido a la dificultad para dilucidar qué estado de carácter presenta el taxón, se 
decide considerarlo en este trabajo como no codificable (carácter 91-?).
En cuanto a la posición del foramen aërum, la condición presente en las mandíbulas de 
Musturzabalsuchus es la misma que poseen los aligatoroideos de forma generalizada, es 
decir, estaría situado en el margen del proceso retroarticular [carácter 70-1 sensu Brochu 
y Storrs (2012)]. No obstante, a pesar de ser una condición derivada y eminentemente 
aligatoroidea, esta característica también se observa en el neosuquio Shamosuchus y en 
el hilaeocámpsido Acynodon adriaticus. Por otro lado, en el material mandibular de HUE-
04498 y HUE-02502, no es posible codificar este estado de carácter (carácter 70-?) y no 
puede descartarse que esta fuese la condición general del grupo.
Entre los caracteres utilizados en la diagnosis del taxón por Buscalioni et al. (1997, 1999) 
destaca la ausencia de fenestra mandibular externa [carácter 63-0 sensu Brochu y Storrs 
(2012)]. Esta condición no aparece dentro de Crocodylia y es compartida con HUE-02502 
y HUE-04498, y además con neosuquios como Bernissartia, Shamosuchus, Rugosuchus, 
Pietraroiasuchus, Pachycheilosuchus y con hilaeocámpsidos.
Otros caracteres considerados diagnósticos por Buscalioni et al. (1997, 1999) son com-
partidos por la mayor parte de los alodaposúquidos. Entre ellos están:
• la presencia de un maxilar cuya longitud es dos veces su anchura como suce-
de en la mayoría de los ejemplares incluidos en Allodaposuchidae,
• la presencia en el maxilar de una región anterior plana con un pronunciado 
contorno curvilíneo y, con una constricción a nivel medio que separa la región 
posterior cuya cara lateral es vertical. Una condición similar se observa en 
HUE-02502, MDE/CM-616, “Allodaposuchus” subjuniperus y  Allodaposuchus 
precedens (no obstante hay que tener en cuenta que este carácter no apare-
ce en aligatoroideos actuales),
• un borde ventral del maxilar fuertemente festoneado lateroventralmente 
presente en HUE-02502, MDE/CM-616, “Allodaposuchus” subjuniperus y 
 Allodaposuchus precedens,
• presentar el cuarto diente de la serie maxilar de mayor tamaño en relación al 
resto, carácter presente en todos los alodaposúquidos,
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• la presencia de un diastema entre el séptimo y el octavo diente del dentario al 
igual que en HUE-02502 o,
• la morfología de la serie dental de maxilar y dentario, con dientes puntiagudos 
en la región anterior y dientes romos en la región posterior cuya misma distri-
bución está presente en las mandíbulas de HUE-02502 y HUE-04498.
En cuanto al patrón de oclusión del ejemplar de Laño, este es lingual (carácter 92-0) 
al igual que sucede en Alligatoroidea. Sin embargo este carácter también está presente 
en algunos neosuquios derivados como Bernissartia, Goniopholis, Susisuchus, Isisfordia, 
Shamosuchus, Rugosuchus, los alodaposúquidos “Allodaposuchus” subjuniperus y HUE-
04498, la mayor parte de los planocraniidos y los hilaeocámpsidos.
Además, en el holotipo de Musturzabalsuchus, se observa la zona de sutura con el 
ectopterigoides, la cual se sitúa sobre la pared medial de la parte posterior del maxilar 
[carácter 104-0 sensu Brochu y Storrs (2012)] y parece que contacta con la última pared 
alveolar. Este estado de carácter es compartido con Goniopholis, Theriosuchus, Isisfordia, 
hilaeocámpsidos, borealosúquidos, planocraniidos, crocodiloideos y gavialoideos, además 
de con todos los alodaposúquidos.
En relación al esplenial este elemento no participa en la sínfisis mandibular y proyecta 
un proceso anterior situado ventralmente con respecto al canal meckeliano (carácter 54-1 
sensu Brochu y Storrs (2012)], como en HUE-04498, HUE-02502, las dos especies de 
Acynodon dentro de hilaeocámpsidos, Planocrania hendongensis en los planocrániidos, 
borealosúquidos, aligatoroideos basales como Diplocynodon o Brachychampsa y algunos 
crocodiloideos.
Finalmente, Musturzabalsuchus presenta tres caracteres exclusivos como son: la mar-
cada proyección ventrolateral de los seis primeros dientes maxilares, el contorno dorsal 
del dentario con dos pronunciadas ondas y el foramen aërum lateralmente desplazado 
con respecto al borde medial del proceso retroarticular. Es interesante señalar que los dos 
primeros caracteres están también presentes en HUE-02502, aunque de una forma menos 
marcada, al igual que sucede con el segundo carácter en HUE-04498.
A pesar de la escasa información ofrecida por el material procedente de Laño, es po-
sible interpretar esta especie como un eusuquio con una peculiar combinación de carac-
teres que se encuentra estrechamente relacionado con los alodaposúquidos. Si bien este 
taxón presenta algunas condiciones derivadas que podrían considerarse eminentemente 
aligatoroideas, parece observarse una distribución uniforme de estos estados de carácter 
en los grupos que componen la base de Eusuchia, tanto en Hylaeochampsidae como en 
Allodaposuchidae.
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II.3.4. Arenysuchus gascabadiolorum (ARÉN, HUESCA)
II.3.4.1 Procedencia y edad
El material proviene del yacimiento de Elías, situado al oeste del municipio de Arén en 
la comarca de Ribagorza en el Pirineo de Huesca. Este yacimiento se localiza muy cerca 
de los yacimientos de Blasi y todos ellos pertenecen a la Formación Tremp, datada como 
Maastrichtiense superior (Oms y Canudo, 2004; Pereda-Suberbiola et al., 2009, Puértolas 
et al., 2011).
II.3.4.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Arenysuchus Puértolas, Canudo y Cruzado-Caballero 2011
Arenysuchus gascabadiolorum Puértolas, Canudo y 
Cruzado-Caballero 2011
II.3.4.3 Material
La especie Arenysuchus gascabadiolorum fue definida a partir del ejemplar MPZ-
2011/184 [con sigla ELI-1 en Puértolas et al. (2011)], un cráneo parcial que carece de 
gran parte de su mitad derecha y que fue hallado en 2008 (Fig. 2.33, Fig. 2.34). Además, 
se han referido a esta especie varios dientes procedentes del yacimiento de Blasi 2: MPZ-
2010/948, MPZ-2010/949, MPZ-2010/950 y MPZ2010/951.
II.3.4.4 Antecedentes
Arenysuchus gascabadiolorum fue descrito por Puértolas et al. (2011) y considerado 
por estos autores como el representante más antiguo de Crocodyloidea en Eurasia en 
función de los resultados obtenidos en su análisis filogenético. En la hipótesis filogenética 
obtenida se situaba en una politomía no resuelta junto a ‘‘Crocodylus’’ affinis y el grupo 
formado por Brachyuranochampsa eversolei, ‘‘Crocodylus’’ acer y el grupo Crocodylidae. 
Únicamente Prodiplocynodon langi y Asiatosuchus germanicus quedaban por debajo de 
este clado en la base de Crocodyloidea. No obstante, y con la inclusión de Arenysuchus 
la hipótesis filogenética obtenida en el consenso estricto presentaba la base de Eusuchia 
muy poco resuelta (Puértolas et al., 2011:Fig. 5). Por otro lado, también es reseñable la 
posición de Allodaposuchus precedens dentro de Crocodylia como taxón hermano del 
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grupo formado por “Pristichampsus” y Brevirrostros, basada en la codificación propuesta 
por Martin (2010) o la inclusión de Acynodon iberoccitanus y Acynodon adriaticus como 
aligatoroideos basales, tal y como han sido considerados previamente (Buscalioni et al., 
1997, 1999; Martin, 2007; Delfino et al., 2008b).
Posteriormente, Puértolas-Pascual et al. (2013) incluyen a este taxón en un nuevo aná-
lisis filogenético obteniéndose una posición semejante para el mismo. No obstante, en la 
hipótesis filogenética resultante, Allodaposuchus precedens se sitúa en un posición más 
basal, dentro de un grupo que también incluía a “Allodaposuchus” subjuniperus y al ejem-
plar de Allodaposuchus de Fox-Amphoux. Este último clado aparece como el grupo her-
mano de Hylaeochampsidae, fuera de Crocodylia (Puértolas-Pascual et al., 2013: Fig. 4).
En trabajos más recientes (Narváez et al., 2013, 2014), Arenysuchus gascabadiolorum, se 
sitúa filogenéticamente en la base de Eusuchia dentro de un grupo formado por los taxones 
relacionados con el género Allodaposuchus. Al igual que en el trabajo de  Puértolas-Pascual 
et al. (2013), este clado quedaba como grupo hermano de  Hylaeochampsidae, fuera del 
crown-group Crocodylia.
Por último, Blanco et al. (2014) incluían al ejemplar de Arén en su hipótesis filogenéti-
ca junto a “Allodaposuchus” palustris, “Allodaposuchus” subjuniperus y Allodaposuchus 
 precedens, obteniendo como resultado una topología en la que estos cuatro taxones for-
maban un grupo dentro de Crocodylia, como un clado más derivado que Gavialoidea.
II.3.4.5 Descripción
El ejemplar se corresponde con un cráneo de pequeño tamaño (aproximadamente 20 
cm de longitud máxima desde el borde anterior del premaxilar hasta el cóndilo del cua-
drado) del que sólo se conserva la mitad izquierda prácticamente completa y parte de la 
mitad derecha (carece de premaxilar, maxilar, prefrontal, lacrimal, yugal, cuadradoyugal, 
paladar y pterigoides). Además, la región occipital está muy dañada y no es posible dife-
renciar muchos de los elementos craneales que la conforman. La órbita izquierda, la única 
que se conserva, es ligeramente ovalada en sentido anteroposterior. Presenta el margen 
anteromedial ligeramente levantado. Las fenestras supratemporales son de menor tamaño 
que la órbita y casi circulares, aunque en su margen lateral presentan ángulos rectos tanto 
anterior como posteriormente, mientras que en el margen medial, estos ángulos son más 
redondeados. Sólo se ha preservado la fenestra palatina izquierda, que es estrecha y alar-
gada y carece del borde anterior.
La rama izquierda del premaxilar, es ligeramente más larga que ancha en vista dorsal. 
Parece que el premaxilar forma la mayor parte del borde de la narina, pero no se pueden 
determinar con exactitud ni el borde anterior ni el borde posterior y su contacto con el 
nasal. La narina es alargada anteroposteriormente, con morfología oval y proyectada ante-
rodorsalmente. No se observan crestas en los bordes de la narina, las cuales se sitúan al 
mismo nivel que la superficie dorsal premaxilar. En vista dorsal, la sutura premaxilo-maxilar 
comienza en una marcada hendidura entre el premaxilar y el maxilar para la recepción del 
cuarto diente mandibular. Esta sutura es recta y está orientada posteromedialmente hasta 
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contactar con el nasal, donde forma un corto proceso posterior. Debido a que la parte 
palatal del premaxilar no se ha conservado completamente, no se observa con nitidez la 
sutura premaxilo-maxilar. Si se ha preservado el borde lateral izquierdo del foramen incisivo, 
pero no los bordes anterior y posterior. El foramen incisivo parece ser de pequeño tamaño 
y con morfología ovalada. Se han conservado únicamente dos alveolos, que podrían co-
rresponderse con el segundo y el tercero de una serie de cuatro o cinco alveolos, siendo el 
tercero el más grande de los dos. Este alveolo presenta un diente de sección circular que 
presenta la superficie dañada.
Tan solo se conserva la rama maxilar izquierda, que es estrecha y alargada en vista 
dorsal. Presenta una rotura en la zona anterolateral, que sin embargo, permite observar 
la hendidura de recepción para el cuarto diente mandibular. La superficie dorsal es orna-
mentada y presenta una protuberancia lateral, a la altura del sexto diente maxilar. En vista 
ventral, la superficie palatal del maxilar no se ha conservado en su totalidad y no es posible 
determinar la trayectoria de las suturas maxilares. La parte anterior, media y posterior de 
la serie dental están dañadas, lo que no permite determinar el número exacto de alveolos. 
Hay al menos quince alveolos, pero podrían ser más, y se han conservado dos dientes 
completos, posiblemente el noveno y el décimo o el décimo y el undécimo. Los dientes 
más anteriores (que pueden ser tres o cuatro) son de pequeño tamaño y el siguiente (que 
puede ser el cuarto o el quinto) es el más grande de la serie. No se observan zonas de oclu-
sión, por lo que no es posible establecer el patrón de cierre con los dientes mandibulares.
El nasal izquierdo está incompleto y es alargado y estrecho, sin aparentes expansiones 
laterales. No se puede observar la parte más anterior de los nasales, y por tanto no es po-
sible ver su contacto con las narinas. Si parece, sin embargo, que ambos nasales estarían 
separados por un proceso anterior del frontal.
El lacrimal izquierdo es fácilmente distinguible en vista dorsal. Este elemento es ancho 
lateromedialmente y más largo que el prefrontal. Está ligeramente levantado en su margen 
posterior con respecto a la órbita. En la región más anterior del lacrimal es posible observar 
un corto proceso anterior entre el maxilar y el nasal.
Los límites del prefrontal parecen visibles en vista dorsal y contactan con el lacrimal la-
teralmente, el nasal anteromedialmente y el frontal posteromedialmente, lo que imposibilita 
el contacto entre ambos prefrontales sagitalmente. Lateromedialmente, en su zona media, 
presenta una cresta que comienza en el frontal y continúa en el lacrimal, por delante de 
la órbita. Al igual que el lacrimal, el borde lateral del prefrontal se encuentra ligeramente 
levantado en su contacto con la órbita. El pilar prefrontal es estrecho en su región dorsal y 
presenta morfología columnar en su parte ventral.
El frontal no se ha preservado en su totalidad y presenta una superficie dorsal plana y 
profusamente ornamentada salvo en su proceso anterior, que en su mayor parte es liso y 
levemente hundido con respecto al resto del frontal. Este proceso anterior es alargado y 
supera el borde anterior de los prefrontales. El frontal constituye el borde lateral de la órbita, 
que está ligeramente elevado con respecto a la superficie de la tabla craneal. En su parte 
posterior, parece que contacta con el parietal describiendo una sutura lineal a la altura del 
ángulo anteromedial de las fenestras supratemporales.
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Figura 2.33. MPZ-2011/184, holotipo de Arenysuchus gascabadiolorum Puértolas, Canudo y Cruza-
do-Caballero, 2011 procedente de Arén (España). A, vista dorsal (modificado de Puértolas et al., 2011); 
B, dibujo interpretativo de la vista dorsal; C, vista ventral (modificado de Puértolas et al., 2011); D, dibujo 
interpretativo de la vista ventral.
Capítulo II
124
El parietal no está completo y su mitad posterior está ausente. La superficie dorsal está 
deprimida en su eje sagital. El parietal forma la mayor parte del margen medial de la fenes-
tra supratemporal. Este borde está ligeramente levantado con respecto a la fenestra su-
pratemporal y en su parte posterior se expande levemente sobre la fenestra. En la esquina 
anteromedial de la fenestra supratemporal aparece una fosa poco profunda. El parietal y el 
escamoso contactan en la región dorsal de la pared posterior de la fenestra supratemporal, 
pero un proceso ascendente del cuadrado impide su contacto en la región ventral.
Los postorbitales presentan morfología de media luna en vista dorsal y conforman todo 
el borde anterolateral de la fenestra supratemporal. Constituyen la mitad dorsal de la barra 
postorbital, que se inserta en la cara ventral del postorbital. La barra postorbital es delgada.
Ambos escamosos están casi completos, salvo en sus bordes posteriores, que están 
rotos. Presentan una superficie dorsal plana, abundantemente ornamentada y conforman 
el borde posterolateral de la fenestra supratemporal. En el escamoso izquierdo se observa 
el comienzo de una prolongación posterior, pero no se puede establecer su longitud debido 
a que está incompleto. En vista lateral se observa el surco para la inserción de la mus-
culatura de la solapa auricular, que está muy marcado. Sus bordes son horizontalmente 
paralelos y el inferior está lateralmente expandido, observándose esta leve proyección en 
vista dorsal. Anteriormente, este borde inferior emite un proceso que llega hasta la región 
dorsal de la barra postorbital. El escamoso constituye el techo del receso ótico, cuya parte 
posterior no está bien conservada. No obstante parece que no habría contacto entre el 
escamoso y el cuadrado, dando lugar a un canal craneocuadrado abierto, carácter diag-
nóstico de alodaposúquidos.
Únicamente se conserva parte del yugal izquierdo, que está dañado en su región preor-
bital y roto en su porción posterior. El límite con el maxilar no se puede distinguir, pero si se 
intuye su sutura con el lacrimal. Parece que el yugal conforma el borde posterolateral de la 
órbita y su rama posterior, que está comprimida lateromedialmente, constituye el borde la-
teral de la fenestra infratemporal. El yugal forma la mitad ventral de la barra postorbital, que 
es delgada y se inserta en la pared medial. En la base de la barra postorbital se alojan dos 
pequeños forámenes, uno anterior y otro posterior, de igual forma que en HUE-02502. No 
es posible saber dónde se sitúa el contacto entre el yugal y el cuadradoyugal con respecto 
a ángulo posterior de la fenestra infratemporal.
Solo se ha preservado la región medial del cuadradoyugal izquierdo, por lo que no se 
puede determinar la existencia de la espina cuadradoyugal. Su superficie es lisa, sin orna-
mentación. El cuadradoyugal emite un proceso anterior que parece evitar que el cuadrado 
forme parte del borde de la fenestra infratemporal.
Se conservan los dos cuadrados, aunque incompletos en sus regiones posterior y me-
dial. Su superficie dorsal es lisa y no se observa el foramen aërum. El cuadrado constituye 
el margen posteroventral de la apertura ótica externa, formando el margen ventral del canal 
craneocuadrado. Los cóndilos del cuadrado no se han conservado. En vista ventral es 
posible observar dos crestas transversales delimitando un surco que finaliza en el foramen 
para el nervio craneal V, una posterior más marcada y otra más suave en contacto con el 
borde posteroventral de la fenestra supratemporal.
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El palatino izquierdo está casi completo, mientras que del palatino derecho solo se pre-
serva un pequeño fragmento. Son elementos gráciles y alargados, y parece que forman la 
mayor parte del borde medial de la fenestra palatina. En su región anterior parece que se 
ensanchan lateralmente. No es posible ver la zona de contacto con el maxilar debido a que 
el palatino está roto en su región anterior, por lo que no se puede concretar la morfología 
de la sutura ni la existencia de un proceso anterior.
Figura 2.34. MPZ-2011/184, holotipo de Arenysuchus gascabadiolorum Puértolas, Canudo y Cruza-
do-Caballero, 2011 procedente de Arén (España). A, vista occipital (modificado de Puértolas et al., 
2011); B, dibujo interpretativo de la vista occipital; C, vista lateral izquierda (modificado de Puértolas et 
al., 2011); D, dibujo interpretativo de la vista lateral izquierda.
Se conserva el ectopterigoides izquierdo, que es grácil y delgado. Su proyección ante-
rior es alargada y se sitúa sobre la pared medial del maxilar alcanzando los cinco últimos al-
veolos maxilares. El proceso posterior contacta con el margen ventrolateral del pterigoides 
a través de una sutura lineal curvada, sin alcanzar el límite caudal de las alas pterigoideas. 
No se puede confirmar la participación del ectopterigoides en la barra postorbital.
El pterigoides derecho está muy dañado pero parece que conserva el margen anterior, 
mientras que el pterigoides izquierdo carece de parte de su borde posterior y de su margen 
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anterior. La sutura con el palatino podría tener un patrón en zigzag y no alcanza el ángulo 
posteromedial de la fenestra palatina. Las alas pterigoidales están expandidas posterola-
teralmente, pero su margen posterior no llega a alcanzar la longitud del borde posterior de 
los cóndilos del cuadrado. El proceso posteromedial está bien desarrollado y se proyecta 
ventralmente. La coana se sitúa cerca del margen posterior de la superficie pterigoidea, 
es ovalada, orientada posteroventralmente y completamente rodeada por los pterigoides.
Los lateroesfenoides presentan un proceso dorsal triangular, con un proceso capitado 
orientado anteroposteriormente. Posteriormente, el lateroesfenoides constituye el margen 
anterior del foramen oval, contactando en su región caudal con el cuadrado. Los lateroes-
fenoides participan en la pared medial de la fenestra supratemporal.
El borde dorsomedial de la región occipital no se ha preservado y no es posible describir 
el supraoccipital. En cuanto al exoccipital, tan solo se conservan pequeños fragmentos, 
por lo que no es posible hacer una descripción detallada.
En vista occipital solo se conserva un fragmento de basiesfenoides en la mitad izquierda 
de la caja craneana que forma una fina lámina que discurre ventralmente al basioccipital. 
En su porción rostral el basiesfenoides también está incompleto.
Solo se han preservado fragmentos del basioccipital a ambos lados del foramen 
 magnum, que no se ha conservado en su totalidad al igual que el cóndilo occipital. No se 
puede afirmar con seguridad el grado de participación del basioccipital en ambos.
En cuanto a la fórmula dental de Arenysuchus gascabadiolorum, no puede concretarse 
con exactitud, ya que puede poseer cuatro o cinco dientes premaxilares y al menos se 
observan quince alveolos maxilares. Los tres dientes que se han conservado tienen morfo-
logía cónica y todos ellos son puntiagudos. Parecen estar comprimidos labiolingualmente, 
presentando una sección transversal ovalada. No es posible distinguir la existencia de ca-
renas longitudinales en los dientes preservados en el holotipo, pero si se observan en los 
paratipos, tanto en la cara mesial como distal desplazadas hacia la cara lingual.
II.3.4.6 Comentarios
La posición filogenética de Arenysuchus gascabadiolorum como miembro de 
 Crocodylidae está sustentada, según Puertolas et al. (2011), por una serie de caracteres 
como son la exposición del basiesfenoides con respecto al basioccipital y la altura del pte-
rigoides con respecto al foramen eustaquiano medio o la extensión del proceso anterior de 
los palatinos.
Aunque los autores consideran que el basiesfenoides no está ampliamente expuesto 
ventralmente respecto al basioccipital [carácter 173-0 sensu Brochu y Storrs (2012)], puede 
inferirse una exposición evidente de este elemento en relación con el basioccipital. De igual 
forma, el foramen eustaquiano medio no se conserva en Arenysuchus  gascabadiolorum 
y es complejo inferir este estado de carácter. Sin embargo, la altura del pterigoides con 
respecto a este foramen se asemeja más a la que presentan alodaposúquidos, borealo-
súquidos o aligatoroideos que a la que se observa en crocodiloideos o gavialoideos. Por 
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tanto, y a pesar de ser un carácter conflictivo, debido a la pobre preservación de la región 
occipital del ejemplar y del basiesfenoides en particular, se asume la condición derivada de 
este carácter [carácter 173-1 sensu Brochu y Storrs (2012)].
Otro carácter distintivo de Arenysuchus gascabadiolorum para Puértolas et al. (2011) es 
la extensión del proceso palatino anterior. Para estos autores el proceso anterior del palati-
no no se extiende significativamente por delante del margen anterior de la fenestra palatina 
[carácter 115-1 sensu Brochu y Storrs (2012)]. Este estado de carácter es compartido 
por varios taxones de crocodiloideos basales como Prodiplocynodon langi, Asiatosuchus 
germanicus, ‘‘Crocodylus’’ affinis o ‘‘Crocodylus’’ acer y es común en alodaposúquidos, 
como en los casos de «Allodaposuchus» subjuniperus, HUE-02502, HUE-04498 o MDE/
CM-616. Sin embargo, este carácter no es codificable en el ejemplar de Arén, ya que no se 
conserva el borde anterior de este proceso palatino anterior (carácter 115-?).
Como bien afirman Puértolas et al. (2011), la posesión de los márgenes orbitales dorsales 
levantados es un carácter derivado [carácter 137-1 sensu Brochu y Storrs (2012)] que apa-
rece muy extendido en crocodiloideos y en gran parte de aligatoroideos. Por otro lado, esta 
característica no está presente en los crocodiloideos más basales, en neosuquios avanzados 
y en hilaeochámpsidos. Aunque Puértolas et al. (2011) consideren en la diagnosis de la espe-
cie que es un carácter eminentemente crocodiloideo, también parece ser común dentro de 
los alodaposúquidos, y tanto los ejemplares ibéricos como los del Sur de Francia poseen los 
márgenes de las órbitas levantados con respecto a la superficie dorsal del rostro.
Tampoco se puede confirmar la presencia de un orificio de oclusión entre los dientes 
séptimo y octavo del maxilar [carácter 92-1 sensu Brochu y Storrs (2012)], carácter que si 
está presente dentro de los alodaposúquidos en HUE-02502 (ver epígrafe II.4.2). Debido 
a la pobre preservación del maxilar en el ejemplar de Arén, el patrón de oclusión entre la 
mandíbula y el maxilar se considera no codificable (carácter 92-?).
En su discusión filogenética, Puértolas et al. (2011) afirman que la sutura fronto-parietal 
en Arenysuchus es cóncavo-convexa al igual que en otros representantes de Crocodylia 
[carácter 86-1 sensu Salisbury et al. (2006)]. Aunque no es posible observar con claridad 
el contacto entre el frontal y el parietal en Arenysuchus, si es posible inferir una sutura lineal 
que en ningún caso es cóncavo-convexa. Este estado de carácter [151-1 sensu Brochu 
y Storrs (2012), debido a un cambio de polaridad con respecto al carácter de Salisbury et 
al. (2006)], es compartido por Arenysuchus con Bernissartia, Pietraroiasuchus, alodapo-
súquidos, hilaeocámpsidos, borealosúquidos y diversos representantes de los tres grupos 
actuales de Crocodylia.
Un serie de caracteres, no observados en los representantes de Alligatoroidea, apo-
yan la inclusión de Arenysuchus dentro de Crocodyloidea según Puértolas et al. (2011). 
En primer lugar, la condición del ectopterigoides como elemento adyacente a la serie de 
dientes del maxilar [carácter 104-0 sensu Brochu y Storrs (2012)] es utilizado por los au-
tores como un carácter diferenciador de Arenysuchus como crocodiloideo comparándolo 
con la condición derivada de los aligatoroideos, en los cuales el ectopterigoides aparece 
separado de forma evidente de la serie de dientes. A pesar de que este carácter es co-
mún en crocodiloideos, también está presente en Theriosuchus, Goniopholis, Isisfordia, 
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hilaeocámpsidos, borealosúquidos, gavialoideos y en todos los taxones relacionados con 
el género Allodaposuchus.
En relación al foramen aërum no se observa con claridad, por lo este carácter no es po-
sible codificarlo. Puértolas et al. (2011) consideran que tiene una posición dorsomedial con 
respecto al ángulo del cuadrado [carácter 177-0 sensu Brochu y Storrs (2012)], condición 
compartida con crocodiloideos y gavialoideos frente a la condición derivada de aligatoroi-
deos. Sin embargo en un trabajo posterior (Puértolas-Pascual et al., 2013) estos autores 
consideran como no codificable este estado de carácter (carácter 177-?).
La oclusión del cuarto diente mandibular en una hendidura situada entre el maxilar y el 
premaxilar [carácter 91-0 sensu Brochu y Storrs (2012)] también es utilizado como un carác-
ter eminentemente crocodiloideo en la discusión de Puértolas et al. (2011) frente a la pose-
sión de un orificio de recepción en aligatoroideos. Esta condición primitiva, si bien es cierto 
que es común en crocodiloideos, también es compartida con neosuquios derivados como 
Goniopholis o Bernissartia, borealosúquidos, planocraniidos, gavialoideos y la gran mayoría 
de alodaposúquidos (salvo el ejemplar de Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos).
De igual forma, los bordes posteriores paralelos de los palatinos [carácter 120-0 sensu 
Brochu y Storrs (2012)] es un carácter que no se observa en aligatoroideos, como bien 
señalan Puértolas et al. (2011). Sin embargo este carácter no sólo aparece en crocodiloi-
deos, sino que también está presente en neosuquios como Theriosuchus, Goniopholis, 
Bernissartia, Pietraroiasuchus, hilaeocámpsidos, borealosúquidos, gavialoideos y todos los 
taxones relacionados con Allodaposuchus.
La amplia separación del parietal y el escamoso por el cuadrado en la pared posterior de 
la fenestra supratemporal [carácter 155-0 sensu Brochu y Storrs (2012)] es un carácter que 
aparece en crocodiloideos, pero también en Isisfordia, hilaeocámpsidos, borealosúquidos, 
planocrániidos y gavialoideos, así como en Allodaposuchus precedens y los dos taxones 
descritos en Lo Hueco. Por otro lado, la codificación de este carácter resulta problemáti-
ca, puesto que no se observan con claridad las suturas entre los distintos elementos que 
forman la pared posterior de la fenestra supratemporal. Por tanto, en el presente trabajo se 
considera a este carácter no codificable (carácter 155-?).
Puértolas et al. (2011) también consideran que la coana no septada y su orientación 
posteroventral (carácter 125-0 y 122-0 respectivamente sensu Brochu y Storrs (2012)] son 
condiciones crocodiloideas frente a la coana septada y proyectada anteroventralmente de 
los aligatoroideos. No obstante, en relación a estos dos caracteres es necesario aclarar su 
distribución dentro de Crocodyliformes. En primer lugar, la proyección posteroventral de la 
coana (carácter 122) es común tanto en neosuquios derivados (Goniopholis,  Theriosuchus, 
Isisfordia, Shamosuchus, Rugosuchus o Pietraroiasuchus), como dentro de Eusuchia 
(Hylaeochampsa, Acynodon adriaticus, borealosúquidos, planocrániidos, gavialoideos y 
todos los alodaposúquidos). Por otro lado, la coana no septada (carácter 125) aparece en 
algunos neosuquios derivados como Shamosuchus, Rugosuchus o  Pietraroiasuchus, en 
hilaeocámpsidos como Iharkutosuchus makadii o Acynodon adriaticus, en gavialoideos, en 
el género Diplocynodon y en algunos alodaposúquidos como el Allodaposuchus  precedens 
de Oarda de Jos o HUE-04498. Además, hay que tener en cuenta que en la gran mayoría 
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de los crocodiloideos también aparece un septo (carácter 125-1), por lo que no pare-
ce que una coana con dicha combinación de caracteres (no septada y con proyección 
posteroventral), sea característica de crocodiloideos.
Los autores afirman que el quinto alveolo maxilar es el más grande de la serie [carácter 
93-1 sensu Brochu y Storrs (2012)], carácter presente en Brachychampsa y varios géne-
ros de crocodiloideos. Lamentablemente, la mala preservación de esa zona del maxilar en 
Arenysuchus no permite determinar con exactitud si el alveolo más grande de la serie es el 
cuarto o el quinto. Por tanto, en este trabajo se considera este carácter como no codifica-
ble (carácter 93-?).
Finalmente, las autoapomorfías de Arenysuchus gascabadiolorum descritas por Puér-
tolas et al. (2011) se refieren a una peculiar morfología del proceso anterior del frontal, a la 
morfología y orientación de la barra infratemporal y a la anchura del lacrimal. El proceso an-
terior del frontal es liso, largo y afilado, similar al que se observa en “Massaliasuchus”, HUE-
02502 o MDE/CM-616, aunque en estos ejemplares presenta ornamentación. Esta ausen-
cia de ornamentación es exclusiva dentro de alodaposúquidos, aunque podría deberse a 
procesos tafonómicos. La barra infratemporal presenta una sección circular cilíndrica en la 
mayoría de taxones incluidos en Allodaposuchidae. En el caso del ejemplar de Arén, está 
comprimida lateromedialmente. Finalmente, el lacrimal es muy ancho, de forma similar a 
HUE-04498. De forma general, el lacrimal en alodaposúquidos es más estrecho que el que 
posee Arenysuchus, por lo que podría representar un carácter exclusivo dentro del grupo.
La presencia de un canal craneocuadrado abierto y de una fosa en la esquina antero-
medial de la fenestra supratemporal justifica la inclusión de Arenysuchus dentro del clado 
Allodaposuchidae, pero es necesaria una nueva diagnosis de la especie debido a la revi-
sión efectuada en la presente memoria de tesis.
II.3.5. UPUAM V1 (VILAMITJANA, LLEIDA)
II.3.5.1 Procedencia y edad
El material proviene del yacimiento de Els Nerets, situado en el municipio de Vilamit-
jana, a 4 kilómetros al sureste de Tremp (Lleida, España). Este yacimiento pertenece a la 
 Formación Tremp, datada como Maastrichtiense inferior (Oms et al., 2007).
II.3.5.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
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II.3.5.3 Material
El ejemplar UPUAM V1 procedente de Els Nerets-Vilamitjana es un fragmento de tabla 
craneal preparado con ácido (Fig. 2.35, Fig. 2.36) que está depositado en la Unidad de 
Paleontología de la Universidad Autónoma de Madrid.
II.3.5.4 Antecedentes
UPUAM V1 fue uno de los elementos craneales del Cretácico Superior europeo in-
corporados por Buscalioni et al. (2001) en la reevaluación de la especie Allodaposuchus 
 precedens. Como se ha comentado en epígrafes anteriores, la hipótesis filogenética obte-
nida del análisis filogenético efectuado por estos autores, basado en la matriz de Brochu 
(1997b), muestra al complejo Allodaposuchus formado por varios ejemplares como el gru-
po hermano de Crocodylia (Buscalioni et al., 2001: Fig. 15).
En trabajos posteriores, algunos autores como Martin y Buffetaut (2005) o Salisbury 
et al. (2006) cuestionaban la validez de Allodaposuchus precedens y, tras la publicación 
del ejemplar de Oarda de Jos (Delfino et al., 2008b), el complejo Allodaposuchus dejó de 
incluirse en subsiguientes análisis filogenéticos. Además, para Delfino et al. (2008b), el 
material procedente del oeste de Europa correspondían a una forma distinta con respecto 
a los restos rumanos.
II.3.5.5 Descripción
El ejemplar procedente de Els Nerets-Vilamitjana es un fragmento de tabla craneal que 
preserva el occipital y la caja craneana. El ejemplar está roto a nivel de la sutura frontopa-
rietal, y carece de elementos palatales. Solo se conserva parte de la mitad posterior de las 
fenestras supratemporales, que presentan una morfología en forma de U, anchas y con el 
margen posterior recto.
El parietal está prácticamente completo y constituye el borde posteromedial de la fenes-
tra supratemporal. Su superficie dorsal es plana y está abundantemente ornamentada. El 
tamaño de las fenestras supratemporales hace que el espacio entre ambas fenestras sea 
muy estrecho comparado con otros ejemplares de Allodaposuchidae. En la región poste-
rior del parietal existe una escotadura sagital en la que se expone el supraoccipital dorsal-
mente. A ambos lados de esta escotadura, aparece un corto proceso posterior. En vista 
occipital, el parietal forma la mayor parte del margen dorsal de la fenestra postemporal.
Aunque la práctica totalidad de la superficie dorsal de los escamosos se ha perdido, 
las suturas con el parietal parecen haberse conservado. Además es posible confirmar la 
participación del escamoso en el margen posterolateral de la fenestra supratemporal. El 
escamoso izquierdo preserva parte de la proyección posterolateral, ligeramente inclinada 
ventralmente sobre el exoccipital. La superficie lateral de los escamosos está muy deterio-
rada, pero es posible determinar el contacto anterior con el cuadrado y con el exoccipital 
posteriormente, constituyendo el techo de la apertura ótica.
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El cuadrado izquierdo se ha conservado casi completo, aunque carece de los cóndilos 
y de su parte rostral, mientras que del derecho solo queda una pequeña porción medial. 
El cuadrado aparece formando la pared posteroventral de la fosa supratemporal, impidien-
do el contacto entre escamoso y parietal. El cuadrado forma el margen ventral del canal 
craneocuadrado, que está abierto lateralmente formando un ancho surco. No es posible 
distinguir el foramen aërum en vista dorsal. En vista ventral, aparecen dos crestas muy 
marcadas, una que discurre paralela al margen medial del cuadrado y otra más anterior 
que finaliza en el borde posterolateral del foramen oval.
Figura 2.35. UPUAM V1, ejemplar procedente de Vilamitjana (España). A, vista dorsal; B, dibujo interpreta-
tivo de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral.
Se ha preservado parte de la región posterodorsal del pterigoides en el eje sagital, pero 
no se han conservado las alas pterigoideas y tampoco es posible distinguir con precisión 
sus áreas de contacto con el cuadrado y el lateroesfenoides. Los lateroesfenoides se han 
conservado parcialmente y constituyen el margen anterior del foramen oval. Sin embargo, 
no es posible delimitar sus márgenes con precisión.
En vista occipital, el supraoccipital aparece como un elemento más ancho que alto y de 
contorno trapezoidal. Forma el margen ventral de la fenestra postemporal y presenta una 
cresta sagital engrosada. En vista dorsal, y aunque sus límites no se observan con claridad, 
este el supraoccipital forma parte de la escotadura que se observa en el límite posterior de 
la tabla craneal.
El exoccipital izquierdo se ha conservado casi al completo, mientras que el derecho ha 
sufrido una fractura en la región lateral del proceso paraoccipital. En el proceso paraocci-
pital izquierdo se observa la protuberancia en el borde ventrolateral típica de alodaposú-
quidos. Los exoccipitales forman la mitad dorsal del foramen magnum, sin embargo no es 
posible determinar con certeza su participación en el cóndilo occipital (aunque podría ser 
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escasa y reducida a la esquina dorsolateral). En la región ventral de la superficie occipital 
del exoccipital izquierdo es posible distinguir tres forámenes. El más grande es el foramen 
vagi, medialmente a este, y por debajo del cóndilo occipital, se sitúa el foramen para el ner-
vio craneal XII y en el borde lateral del exoccipital, por debajo del foramen vagi, el foramen 
caroticum posterius. En vista lateral, el exoccipital aparece formando el margen medial del 
canal craneocuadrado.
Figura 2.36. UPUAM V1, ejemplar procedente de Vilamitjana (España). A, vista occipital; B, dibujo inter-
pretativo de la vista occipital; C, vista lateral izquierda; D, dibujo interpretativo de la vista lateral izquierda.
El basioccipital está prácticamente completo y constituye la mayor parte del cóndilo oc-
cipital. La placa basioccipital está verticalizada y su borde ventral está ligeramente dirigido 
en sentido posteroventral. Presenta una marcada cresta en el eje sagital que finaliza en el 
margen ventral. Este margen ventral forma el borde dorsal del foramen eustaquiano medio.
En la región anterior de la caja craneana es posible ver parte del rostro del basiesfe-
noides, mientras que en vista lateral se observa otro fragmento de basiesfenoides entre el 
basioccipital y el pterigoides. En vista occipital, esta porción del basiesfenoides constituye 
el borde ventral del foramen eustaquiano medio.
II.3.5.6 Comentarios
Como se comentó en el epígrafe II.2.4.6, Buscalioni et al. (2001) asignaron a la especie 
Allodaposuchus precedens diverso material craneal de eusuquios del Cretácico Superior 
europeo en función de un conjunto de caracteres compartidos con el holotipo procedente 
de Vălioara.
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En el caso del ejemplar de Vilamitjana, éste compartía con el holotipo [y por extensión 
con el resto de ejemplares asignados a Allodaposuchus precedens por Buscalioni et al., 
(2001)] los siguientes caracteres: la presencia de un canal craneocuadrado ancho abierto 
lateralmente, una protuberancia en el borde ventrolateral del proceso paraoccipital y la 
pared posteroventral de la fosa supratemporal formada por el cuadrado sin la contribución 
del escamoso o el parietal. Estos caracteres son comunes en los taxones incluidos en 
Allodaposuchidae.
Por tanto, el ejemplar procedente de Vilamitjana podría considerarse un alodaposúqui-
do, pero al igual que sucedía con el ejemplar de Bellevue (ver epígrafe II.2.4), la naturaleza 
fragmentaria de UPUAM V1 no permite realizar una comparación más completa con el 
resto de material relacionado con Allodaposuchus. No obstante, UPUAM V1 presenta dife-
rencias en la configuración de su tabla craneal debido a la anchura de las fenestras supra-
temporales, que provoca que la superficie del parietal que forma el espacio entre ambas 
fenestras sea más estrecha que en el resto de taxones afines.
II.3.6. UPUAM A1 / UPUAM A2 (ARMUÑA, SEGOVIA)
II.3.6.1 Procedencia y edad
El material proviene del yacimiento del Cerro del Otero de Armuña (Segovia, España). 
El yacimiento fue descubierto en la década de los 80 durante las labores cartográficas 
asociadas a la realización del Mapa Geológico Nacional (MAGNA) y fue objeto de distintas 
campañas de excavación coordinadas por la Unidad de Paleontología de la Universidad 
Autónoma de Madrid. Los afloramientos aparecieron en secciones compuestas por gra-
vas, areniscas y arcillas blancas y amarillas con estratificación cruzada datadas como cam-
pano-maastrichtienses (Buscalioni y Martínez-Salanova, 1990).
II.3.6.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
II.3.6.3 Material
Los ejemplares asignados a la especie Allodaposuchus precedens por Buscalioni et 
al. (2001) son un fragmento de cráneo (UPUAM A1) (Fig. 2.37, Fig. 2.38, Fig. 2.39) y una 
porción posterior de cráneo (UPUAM A2), depositados en la Unidad de Paleontología de la 
Universidad Autónoma de Madrid. 
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II.3.6.4 Antecedentes
En la primera cita sobre material fósil de crocodiliformes de Armuña (Buscalioni y Sanz, 
1987) se describía el ejemplar UPUAM A1, además de un par de fragmentos mandibulares 
y un articular aislado. En este primer análisis preliminar, este conjunto fue referido como 
perteneciente a un integrante de Mesosuchia atendiendo a la disposición del cuadrado, el 
escamoso, el exoccipital y el cuadradoyugal en la región del receso ótico y la articulación 
del cuadrado; la hipertrofia de los dientes premaxilares y/o maxilares; y la reducción en la 
serie dental premaxilar (menos de 5 dientes).
Buscalioni y Martínez-Salanova (1990) presentaron una breve revisión de los vertebra-
dos fósiles del yacimiento, señalando que el material asignado a cocodrilos procedente de 
Armuña pertenecía a un Eusuchia indeterminado.
En 2001, Buscalioni y colaboradores llevaron a cabo una revisión de la especie 
 Allodaposuchus precedens y consideraron que tanto UPUAM A1 como UPUAM A2 per-
tenecían a dicha especie, formando parte de un conjunto compuesto por los siguientes 
ejemplares: MAFI Ob3131 procedente de Vălioara (Hunedoara, Rumanía) y designado 
como holotipo (Nopcsa, 1928a); UPUAM V1, procedente de Vilamitjana (Lérida, España); 
MDE C3-276, procedente de Bellevieu (l’Aude, Francia); y MCNA LIA-41, procedente de 
Laño (Condado de Treviño, España). Todos estos ejemplares corresponden a fragmentos 
craneales y su atribución a Allodaposuchus precedens estaba basada en un conjunto de 
caracteres extendidos entre los eusuquios basales y que aparentemente no comparten 
las formas pertenecientes al crown-group Crocodylia. Sin embargo, los autores indicaban 
algunas diferencias entre los ejemplares de Armuña y el holotipo, como la presencia de 
un surco sagital en la superficie dorsal del parietal en UPUAM A1, la longitud del proceso 
paraoccipital, de mayor tamaño en UPUAM A1 o la suave cresta medial nucal en MAFI 
Ob3131, más gruesa en UPUAM A1. El análisis filogenético efectuado por Buscalioni et al. 
(2001) a partir de la matriz de Brochu (1997), situaba a Allodaposuchus precedens como el 
grupo hermano del crown-group Crocodylia (Buscalioni et al., 2001: Fig. 15).
En trabajos posteriores, se discutió la validez taxonómica del taxón A. precedens (Martin y 
Buffetaut, 2005; Salisbury et al., 2006) y se propuso que debían considerarse a los restos del 
oeste de Europa como un taxón diferente a Allodaposuchus precedens (Delfino et al., 2008b).
En sucesivos análisis filogenéticos dejó de utilizarse el complejo Allodaposuchus 
 precedens tal y como fue definido por Buscalioni et al. (2001). Recientemente, Buscalioni 
et al. (2011) realizaron una nueva recodificación del ejemplar de Armuña junto al de Vilamit-
jana. La hipótesis filogenética obtenida en este trabajo mostraba al Allodaposuchus ibérico 
como el taxón hermano del Allodaposuchus rumano y ambos conformaban el grupo her-
mano de Hylaeochampsidae (Buscalioni et al., 2011: Fig. 13).
II.3.6.5 Descripción
El ejemplar UPUAM A1 está compuesto por varios fragmentos craneales desarticulados 
de un mismo individuo que incluyen partes de la tabla craneal, el maxilar, el premaxilar, los 
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pterigoides y el basioccipital. Se ha conservado la mitad izquierda del cráneo casi completa 
y pueden observarse tanto la fenestra supratemporal redondeada, de menor tamaño que 
la órbita, que es ligeramente ovalada en sentido posterolateral, como la fenestra infratem-
poral, que es ovalada y se estrecha en su región posterior. Las fenestras palatinas son muy 
alargadas anteroposteriormente y alcanzan el nivel del cuarto diente maxilar. El ejemplar 
UPUAM A2 se corresponde con un fragmento posterior de cráneo cuya superficie dorsal 
está cubierta de sedimento, pero que en su vista ventral preserva partes de los nasales, los 
prefrontales y los frontales.
Aunque bien figurado por Buscalioni et al. (2001: Fig.7, Fig.8), la reconstrucción del pre-
maxilar es incorrecta. El premaxilar es ancho transversalmente y muy corto anteroposte-
riormente, al menos dos veces más ancho que largo desde la hendidura premaxilo-maxilar 
situada tras el último diente premaxilar hasta el extremo más anterior del premaxilar. No se 
conserva la parte frontal del premaxilar pero parece que frontalmente el hocico es redon-
deado. Solo se han preservado tres alveolos en cada rama premaxilar, y no se puede saber 
el número total de alveolos (podrían ser cuatro o cinco). En los espacios interalveolares 
pueden observarse orificios oclusales para la recepción de los dientes mandibulares. Pare-
ce que los premaxilares forman más de la mitad anterior de los bordes de las narinas y que 
estas podrían proyectarse dorsalmente. Los bordes de las narinas no presentan ningún 
tipo de cresta y están al mismo nivel que la superficie dorsal del premaxilar. No se puede 
observar el foramen incisivo.
Se ha conservado la rama maxilar izquierda, que está rota en dos fragmentos. El primer 
fragmento es pequeño y se corresponde con la zona anterior del maxilar. Presenta dos 
alveolos, el primero, el más anterior, es de pequeño tamaño y conserva el diente casi com-
pleto, mientras que el segundo es de mayor tamaño y tiene contorno ovalado. Por detrás 
de estos dos alveolos hay una superficie lisa y, de acuerdo con Buscalioni et al. (2001), es 
posible que en esta zona se hubiesen reabsorbido uno o dos dientes (correspondientes al 
tercer y cuarto diente maxilar). El otro fragmento contiene una serie lineal con seis alveolos 
completos en la parte posterior y dos alveolos rotos en la parte anterior, todos ellos con 
morfología ovalada. Lingualmente se observa una serie de forámenes que indican una 
oclusión lingual de los dientes mandibulares. Los alveolos están bien diferenciados y se-
parados por una gruesa pared interalveolar. En su conjunto, esta rama maxilar es alargada 
y profusamente ornamentada. La superficie dorsal no presenta ningún tipo de cresta. El 
maxilar forma el borde anterolateral de la fenestra palatina, que anteriormente podría llegar 
a alcanzar el cuarto diente maxilar.
Los nasales solo se observan en su parte posterior en la vista ventral del ejemplar 
UPUAM A2. En ellos puede diferenciarse la sutura con el frontal, que es recta y ligeramente 
dirigida en sentido anteromedial y la corta sutura con el lacrimal (de similar longitud a la 
que presentan HUE-02502 o el Allodaposuchus de Oarda de Jos). UPUAM A1 conserva 
fragmentos de los lacrimales, pero no es posible observar sus suturas ni su morfología.
Los prefrontales tampoco se han conservado completos en UPUAM A1 y tan solo se 
observa su región posterior. Es posible diferenciar la sutura del prefrontal izquierdo con el 
frontal en su parte posteromedial, infiriéndose una participación importante de los prefron-
tales en el espacio interorbital. En UPUAM A2 se observan prácticamente completos en su 
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vista ventral. Los prefrontales carecen de proyecciones anteriores entre el lacrimal y el fron-
tal. El pilar prefrontal presenta morfología columnar en su región medial. Esta estructura for-
ma una fina lámina en sentido rostrolateral que rodea al lacrimal y forma el margen posterior 
de una concavidad, donde se alojarían los bulbos olfativos [sensu Buscalioni et al. (2001)]. 
Es posible observar un desarrollo transversal de esta lámina en algunos hilaeocámpsidos.
Figura 2.37. UPUAM A1, región anterior del cráneo del ejemplar procedente de Armuña (España). A, E, 
I, vistas dorsales; B, F, J dibujo interpretativo de las vistas dorsales; C, G, K, vistas ventrales; D, H, L, 
dibujo interpretativo de las vistas ventrales; M, vista lateral izquierda; N, dibujo interpretativo de la vista 
lateral izquierda.
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El frontal está ornamentado presentando grandes y profundas depresiones en toda su 
superficie dorsal. No es posible distinguir con claridad las suturas con el parietal y los 
postorbitales, pero si con el prefrontal izquierdo. Este contacto con el prefrontal señala el 
comienzo del proceso anterior del frontal, que no está completo, pero que permite inferir su 
morfología fina y alargada. En su contacto con el borde orbital no se observa elevación con 
respecto a la superficie dorsal. En la vista ventral de ambos ejemplares, se observa el pa-
saje olfatorio, un surco longitudinal delimitado por crestas laterales bien marcadas [cristae 
cranii, sensu Iordansky (1973)]. En el caso de UPUAM A2 se observa una cresta sagital en 
el interior del pasaje olfatorio, que no se distingue en UPUAM A1, y que también aparece 
en el holotipo de Allodaposuchus precedens procedente de Vălioara (Rumanía). Otra dife-
rencia que presentan los ejemplares de Armuña con respecto al holotipo, es que las crestas 
laterales son rectas y más o menos paralelas a lo largo del pasaje olfatorio, mientras que 
en el ejemplar de Vălioara se expanden en sentido rostrolateral en su parte más anterior, 
haciendo que el pasaje olfatorio sea más ancho en esa región.
El parietal está casi completo en UPUAM A1, salvo en su borde lateral derecho. Pre-
senta una superficie dorsal plana y en su borde posterior aparece una marcada hendidura 
sagital que continúa hacia el plano occipital y acaba por encima de la cresta supraoccipital. 
Los límites del parietal no se observan con claridad, pero puede inferirse una sutura lineal 
con el escamoso. Junto al escamoso, el parietal forma el borde posterior de la fenestra 
postorbital, proyectándose ligeramente sobre ella.
Solo se ha preservado completo el postorbital izquierdo, de morfología trapezoidal y longi-
tud similar a la mitad de la longitud del escamoso. Ventralmente, en su esquina anterolateral, 
se inserta la barra postorbital, que es delgada y presenta una sección transversal ovalada.
Únicamente se conserva el escamoso izquierdo, cuya superficie dorsal es plana, salvo 
en la proyección de su región posterolateral, que está inclinada ventralmente. El extremo 
posterior de este lóbulo se alinea con el proceso paraoccipital. En vista lateral se observa 
una larga proyección anterior que va por debajo del postorbital y alcanza la barra postor-
bital. El surco para la inserción de la musculatura de la solapa auricular es estrecho y poco 
marcado. El escamoso constituye el techo del receso ótico y contacta con el exoccipital en 
la parte posterior de este y con el cuadrado anteriormente. En vista occipital no se distin-
gue con nitidez la relación entre el escamoso y el exoccipital, pero si es posible diferenciar 
una hendidura posterolateral situada en el proceso paraoccipital.
Solo se conserva el yugal izquierdo, que forma los bordes laterales de la ancha y larga 
fenestra infratemporal y de la órbita, en este último caso con un ligero engrosamiento. La 
barra postorbital es gruesa y se inserta en la pared dorsomedial del yugal delante de la 
cual es visible un foramen bien desarrollado. Aunque en vista dorsal no se determina con 
claridad el límite anterior del yugal, posteriormente si se observa nítidamente su contacto 
con el cuadradoyugal, situándose el borde más posterior del yugal más allá del extremo 
posterior del proceso paraoccipital.
El cuadradoyugal constituye el borde posterior de la fenestra infratemporal. No se ob-
serva ningún proceso anterodorsal debido al estado de conservación de UPUAM A1. La 
zona donde podría estar la espina cuadradoyugal también está dañada y no es posible 
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confirmar su presencia. La sutura yugal-cuadradoyugal está posicionada en el ángulo pos-
terior de la fenestra infratemporal, carácter que comparte con los taxones de Lo Hueco, 
pero no con el resto de alodaposúquidos.
Figura 2.38. UPUAM A1, región posterior del cráneo del ejemplar procedente de Armuña (España). A, 
vista dorsal; B, dibujo interpretativo de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista 
ventral.
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El cuadrado izquierdo está incompleto en su parte posterior. Sin embargo, con la por-
ción que se conserva es posible afirmar que la rama posterior del cuadrado es alargada. 
No es posible distinguir el foramen aërum ni los cóndilos posteriores. No existe proyección 
dorsal del cuadrado en contacto con la base del escamoso en la región ótica y se origina 
un canal craneocuadrado abierto lateralmente. El cuadrado se extiende anterodorsalmen-
te paralelo al canal craneocuadrado. En su región anterior se observa un foramen poco 
profundo, situado por delante de la hendidura ótica. En vista ventral, es complicado distin-
guir su contacto con el cuadradoyugal. En la superficie ventral se diferencian dos marca-
das crestas asociadas a zonas deprimidas, que podrían corresponder a la cresta A sensu 
 Iordansky (1973) que se dispone anteromedialmente y a la cresta B sensu Iordansky (1973) 
que discurre paralela a la sutura con el exoccipital.
Se ha conservado parte del ectopterigoides izquierdo, que es grueso y robusto. Su 
proceso anterior contacta con la parte posterior de la serie de dientes (los últimos cuatro 
alveolos) y llega a formar la pared medial del último alveolo maxilar. Aunque no se conserva 
completo el proceso ventral del ectopterigoides, no parece probable que su límite caudal 
alcanzase el borde posterior del pterigoides, al igual que en el resto de alodaposúquidos. 
Su región dorsal participa en el borde medial de la barra postorbital.
Se conserva una pequeña porción del pterigoides, de superficie dorsal ligeramente cón-
cava y un flanco pterigoidal largo y robusto. De acuerdo con Buscalioni et al. (2001), el 
ejemplar UPUAM A1, también ha preservado parte del canal nasofaríngeo que forma la 
región de la coana. En esta zona, la parte posterior del pterigoides es alta y presenta dos 
proyecciones tras la coana. Aunque esta última no se ha conservado, se puede inferir que 
está totalmente rodeada por los pterigoides, siendo su posición posterior y proyectándose 
posteroventralmente, como en el resto de alodaposúquidos.
El lateroesfenoides izquierdo se ha conservado casi en su totalidad. Está expandido 
lateralmente y presenta un proceso capitado alargado. Su borde anterodorsal es cónca-
vo. De acuerdo con Buscalioni et al. (2001), la cresta cotilar recorre longitudinalmente el 
lateroesfenoides, dirigiéndose desde la mitad del margen anterior hasta la región posterior 
paralela al borde ventromedial de la fenestra supretemporal. Posteriormente, el lateroesfe-
noides constituye el margen anterior del foramen oval.
El supraoccipital es ligeramente más ancho que alto y presenta un contorno subtrape-
zoidal. En el límite posterior de la tabla craneal se observa una profunda hendidura del su-
praoccipital. En vista occipital, presenta una marcada cresta nucal recorriendo el eje sagital, 
y a ambos lados de esta, dos crestas laterales que se unen sagitalmente en la región ventral 
del supraoccipital. No se pueden determinar con claridad los límites con el exoccipital, el 
escamoso y el parietal, así como tampoco es posible distinguir las fenestras postemporales.
Solo se conserva el exoccipital izquierdo casi completo y un fragmento del derecho. 
El exoccipital forma gran parte de la superficie occipital y aparece hundido en su región 
medial. Ambos elementos constituyen los bordes dorsolaterales del foramen magnum, 
que está muy dañado. No se observa ningún tipo de foramen en el borde medial. En vista 
lateral, el exoccipital forma la mitad ventral de la pared de la abertura ótica, contactando 
con el escamoso dorsalmente.
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Figura 2.39. UPUAM A1, región posterior del cráneo del ejemplar procedente de Armuña (España). A, vista 
occipital; B, dibujo interpretativo de la vista occipital; C, vista lateral izquierda; D, dibujo interpretativo de 
la vista lateral izquierda.
Solo se conserva parte del rostro del basiesfenoides en UPUAM A2, pero no es posible 
identificar forámenes y los límites con elementos adyacentes.
La fórmula dental del ejemplar de Armuña incluye cuatro o cinco dientes premaxilares 
y once o doce dientes maxilares. Los dientes que se han preservado en el individuo son 
puntiagudos y de morfología cónica, con la cara lingual plana y carenas longitudinales muy 
marcadas en los márgenes mesial y distal. La sección transversal de la corona tiene forma 
de D, ya que la superficie labial de los dientes es cóncava. No se observa ningún tipo de 
ornamentación en su esmalte.
II.3.6.6 Comentarios
Como se ha comentado en epígrafes anteriores, los ejemplares UPUAM A1 y UPUAM 
A2 procedentes de Armuña se incluyeron junto a otros restos craneales del Cretácico 
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Superior europeo en la reevaluación de la especie Allodaposuchus precedens (Buscalioni 
et al., 2001). Mientras que el material procedente de Vălioara (ver epígrafe II.2.1),  Bellevue 
(ver epígrafe II.2.4) y Vilamitjana (ver epígrafe II.3.5) correspondían a fragmentos de la parte 
posterior del cráneo, el ejemplar UPUAM A1 también había preservado parte de la re-
gión rostral (premaxilar, maxilar, yugal, ectopterigoides). De esta forma, su inclusión en el 
complejo Allodaposuchus precedens aportaba valiosa información en cuanto a caracteres 
relacionados con la porción anterior del cráneo que Buscalioni et al. (2001) utilizaron para 
establecer la diagnosis de la especie.
Además de los rasgos autapomórficos que comparte con el holotipo (pared posterior 
de la fosa supratemporal formada por el cuadrado sin contribución de escamoso y parietal; 
frontal formando sólo el borde posteromedial de la órbita; canal craneocuadrado ancho y 
lateralmente abierto; protuberancia en el borde ventrolateral del proceso paraoccipital; pa-
red posterior de la fosa supratemporal verticalizada), los ejemplares de Armuña permitían 
describir caracteres como la longitud del premaxilar (cuya anchura es el doble de su longi-
tud); el contacto del lacrimal con el frontal en vista ventral ocultando parcialmente la cara 
ventral del prefrontal; o la fenestra palatina mayor que la mitad de la longitud del maxilar 
(alcanzando el cuarto diente maxilar). 
Si bien el primero de estos caracteres es común en todos los alodaposúquidos que 
conservan la región premaxilar, los otros dos no parecen tan generales en el grupo. El 
contacto lacrimal-frontal en vista ventral no es observable en ninguno de los ejemplares 
incluidos en Allodaposuchidae y la gran longitud de la fenestra palatina es un carácter ex-
clusivo del ejemplar de Armuña, ya que en ningún alodaposúquido el margen anterior de la 
fenestra palatina llega al nivel del cuarto alveolo maxilar.
Tal y como ha sido expuesto en el epígrafe II.3.6.4, Buscalioni et al. (2011) recodificaron 
el ejemplar de Armuña junto al fragmento de cráneo procedente de Vilamitjana (ver epígrafe 
II.3.5) para introducirlo en su análisis filogenético. En la hipótesis filogenética obtenida se 
recoge un clado formado por el ejemplar de Armuña y el Allodaposuchus precedens de 
Oarda de Jos que quedaba situado como el grupo hermano de hilaeocámpsidos. Para 
estos autores el nodo formado por los taxones asignados a Allodaposuchus quedaba defi-
nido por varias sinapomorfías no ambiguas que se corresponde a los siguientes estados de 
caracter propuestos por Brochu y Storrs (2012): oclusión lineal de los dientes mandibulares 
con la serie maxilar (carácter 92-2); presencia de una fosa poco profunda en la esquina 
rostromedial de la fenestra supratemporal (carácter 153-0); foramen yugal medial de gran 
tamaño (carácter 102-1); y apertura lateral de los canales eustaquianos laterales con res-
pecto al canal eustaquiano medial (carácter 175-1).
Es posible interpretar una oclusión lineal entre los dientes mandibulares y la serie maxi-
lar atendiendo a los espacios interalveolares y a las suaves depresiones que se observan 
entre algunos alveolos a lo largo de la serie dental. Este tipo de oclusión es característica 
de borealosúquidos, gavialoideos, crocodiloideos y diplocinodontinos. Además, dentro de 
alodaposúquidos, también está presente en el ejemplar de Oarda de Jos (ver epígrafe 
II.2.2). Sin embargo para este último grupo el carácter más extendido dentro del mismo es 
la oclusión lingual (carácter 92-0).
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En cuanto a la presencia de una fosa en el ángulo anterolateral de la fenestra supratem-
poral, como se ha comentado en epígrafes anteriores, es un carácter común en alodapo-
súquidos (salvo “Allodaposuchus” palustris) y exclusivo dentro de Eusuchia, que también 
presenta el ejemplar de Armuña.
La posesión de un foramen yugal medial de gran tamaño también es un carácter com-
partido exclusivamente con el Allodaposuchus precedens procedente de Oarda de Jos 
dentro de Allodaposuchidae. Generalmente, el tamaño de este foramen es pequeño en los 
integrantes del grupo, pero en el caso de estos dos ejemplares es similar al que aparece en 
diplocinodontinos y crocodiloideos.
El último de los caracteres no se observa en el ejemplar de Armuña, ya que está codifi-
cado sobre el cráneo de Vilamitjana.
En la presente memoria de tesis se han realizado algunos cambios en varios estados de 
carácter de la matriz de Brochu y Storrs (2012) con respecto a la codificación de Buscalioni 
et al. (2011). Así, el carácter 142, referente a la participación del yugal y el cuadradoyu-
gal en el ángulo posterior de la fenestra infratemporal, se considera (2) ya que la sutura 
yugal-cuadradoyugal se sitúa en la esquina posterolateral de la fenestra. Por su parte el 
carácter 152 [presencia de fosa y grado de solapamiento de la tabla craneal sobre el borde 
de la fenestra] es (1), debido a que existe fosa y los huesos dérmicos de la tabla craneal 
solapan el margen de la fenestra supratemporal. Por último, y del mismo modo que el ante-
rior,el carácter 156, que hace referencia a la superficie de la tabla craneal, se considera (1), 
ya que es plana. El primero de estos caracteres es variable dentro de Allodaposuchidae y el 
ejemplar de Armuña comparte este estado de carácter con los dos taxones de Lo Hueco.
El ejemplar procedente de Armuña se corresponde por tanto con un integrante de Allo-
daposuchidae que muestra algunas semejanzas con Allodaposuchus precedens (oclusión 
dental lineal y foramen yugal medial situado anteriormente y de gran tamaño) y con HUE-
04498 (número de dientes maxilares, sutura yugal-cuadradoyugal que forma el ángulo 
posterior de la fenestra infratemporal y barra postorbital delgada). Sin embargo presenta 
algunos caracteres exclusivos dentro de alodaposúquidos como la presencia de una fe-
nestra palatina alargada que alcanza anteriormente la altura del cuarto diente maxilar o los 
márgenes orbitales no levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo, pudiendo 
representar un nuevo taxón de alodaposúquido.
II.3.7. UPUAM-502 (ARMUÑA, SEGOVIA)
II.3.7.1 Procedencia y edad
Al igual que UPUAM-A1 y UPUAM-A2, el ejemplar UPUAM-502 proviene del yacimiento 
del Cerro del Otero en Armuña (Segovia, España), y fue recuperado durante las campañas 
de excavación realizadas por la Unidad de Paleontología de la Universidad Autónoma de 
Madrid. La secuencia fosilífera de la que procede este material se ha datado como campa-
no-maastrichtiense (Buscalioni y Martínez-Salanova, 1990; Buscalioni et al., 1999).
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II.3.7.2 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
II.3.7.3 Material
UPUAM-502 se corresponde con una rama mandibular derecha aislada (Fig. 2.40) 
que fue incluida por Buscalioni et al. (1997, 1999) en la descripción de la especie 
 Musturzabalsuchus buffetauti.
II.3.7.4 Antecedentes
Buscalioni et al. (1997, 1999) refirieron el ejemplar UPUAM-502, junto al ejemplar MHNM-
10834.0 (Buffetaut, 1989) y la serie tipo procedente de Laño (ver epígrafe II.3.3), a la espe-
cie Musturzabalsuchus buffetauti, considerando que se trataba de un aligatoroideo basal.
II.3.7.5 Descripción
El ejemplar UPUAM-502 es una rama mandibular derecha aislada rota en su región más 
anterior, no conservando ninguna porción de la sínfisis mandibular, los primeros alveolos ni 
el coronoides.
El dentario es un elemento grácil y alargado que carece de su porción anterior. Está 
abundantemente ornamentado en su superficie ventrolabial, pero es prácticamente liso 
en su mitad dorsolabial. Se han conservado los nueve alveolos más posteriores de la serie 
dental. El primero de ellos está muy deteriorado y por detrás de este, existe un espacio que 
podría ser un diastema. A continuación ocho alveolos, de los cuales el más grande es el 
tercero. El cuarto y el sexto alveolo de este conjunto han conservado fragmentos dentales. 
La cara dorsal del dentario presenta un suave festoneado, aunque no tan marcado como 
en las mandíbulas procedentes de Laño asignadas a Musturzabalsuchus. Así, el dentario 
de UPUAM-502 forma posteriormente una onda cóncava en la que se sitúan los últimos 
seis alveolos. Por delante de estos, la superficie dorsolabial describe otra ligera onda cón-
cava. En vista labial, por debajo de los últimos tres alveolos mandibulares, el dentario pre-
senta un marcado surco longitudinal. No existe fenestra mandibular externa.
El esplenial se ha conservado prácticamente completo, salvo una pequeña porción en 
su región anterior. Su superficie es lisa y no se observa ningún foramen. No es posible ob-
servar su relación con la sínfisis ni con el canal meckeliano. El margen dorsal del esplenial 
contacta con los últimos cuatro alveolos de la serie dental. Posteriormente, el esplenial 
Capítulo II
144
constituye el margen anterior del foramen intermandibularis caudalis. No se ha conservado 
el coronoides.
Figura 2.40. UPUAM-502, rama mandibular derecha procedente de Armuña (España). A, vista labial; B, 
dibujo interpretativo de la vista labial; C, vista lingual; D, dibujo interpretativo de la vista lingual; E, vista 
dorsal; F, dibujo interpretativo de la vista dorsal.
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El angular presenta sus superficies labial y ventral profusamente ornamentadas con de-
presiones de gran tamaño. Posteriormente, alcanza el margen caudal del proceso retroar-
ticular y anteriormente proyecta un proceso corto y afilado que no llega a alcanzar el último 
alveolo de la serie mandibular. La superficie lingual del angular es lisa y conforma el borde 
ventral de la fosa mandibular, describiendo una marcada concavidad en el margen pos-
teroventral. Además constituye la mayor parte del margen del foramen  intermandibularis 
caudalis, salvo su borde anterior.
El surangular forma algo menos de la mitad de la longitud dorsal de la mandíbula. La 
sutura con el dentario no se observa con claridad en su región dorsolabial, por lo que no 
es posible distinguir con exactitud la presencia de procesos. Tampoco se observa ningún 
foramen en su superficie labial. En vista dorsal, el surangular rodea el margen posterior del 
último de los alveolos de la serie dental. Caudalmente, proyecta un proceso posterior que 
llega hasta el margen caudal del proceso retroarticular y contacta con la pared lateral de la 
fosa glenoidea. En su cara lingual, se observa parte de su zona de contacto con el dentario 
y el angular, describiendo una sutura longitudinal lineal.
El proceso retroarticular presenta una marcada superficie cóncava y está formado en su 
mayor parte por el articular. El articular también constituye la fosa glenoidea, que aparece 
cubierta parcialmente por sedimento. No es posible observar el foramen aërum. En su cara 
lingual, el articular presenta una superficie cóncava, y proyecta un proceso rostral estrecho 
que forma la pared posterior de la fosa mandibular.
Como se ha comentado, el ejemplar procedente de Armuña conserva al menos nueve 
alveolos de la serie dental mandibular. No es posible describir ningún elemento dental, 
puesto que los dos fragmentos de diente que se han preservado están muy dañados.
II.3.7.6 Comentarios
La asignación de UPUAM-502 a la especie Musturzabalsuchus buffetauti por parte de 
Buscalioni et al. (1997, 1999) se basaba en las semejanzas existentes entre el ejemplar de 
Armuña y los paratipos de Musturzabalsuchus, destacando un evidente parecido en sus 
contornos, su organización ósea, la ausencia de fenestra mandibular externa o la presencia 
de festoneado en la superficie dorsal del dentario.
Atendiendo a las similitudes de UPUAM-502 y el material mandibular del yacimien-
to de Laño referido a Musturzabalsuchus se puede formular lo siguiente en relación al 
primero: considerando el espacio presente por delante de los ocho dientes posteriores 
de la serie dental como una diastema, esta debería corresponder al diastema para la re-
cepción del cuarto diente maxilar (que aparece en las mandíbulas de Musturzabalsuchus 
entre el séptimo y el octavo alveolo mandibular). Este diastema, además de aparecer 
en alodaposúquidos como Musturzabalsuchus, HUE-02502 o en el ejemplar desapa-
recido de “ Massaliasuchus” que figuró Matheron (1869), está muy extendido dentro 
de  Eusuchia. De esta forma, los ocho alveolos posteriores que se han conservado en 
el ejemplar de Armuña, corresponderían a las posiciones alveolares que van desde la 
octava hasta la decimoquinta.
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De ser así, y asumiendo que el patrón dental de UPUAM-502 es similar al de las man-
díbulas de Musturzabalsuchus, el ejemplar de Armuña presentaría uno de los caracteres 
diagnósticos de Allodaposuchidae: el diente de mayor tamaño por detrás del cuarto en la 
serie mandibular es el décimo (carácter 51-5). Al igual que sucedía en “Massaliasuchus”, 
aunque se desconocen las posiciones alveolares por delante de la séptima, no es proba-
ble que estas sean de mayor tamaño que la décima. Además, el número de posiciones 
alveolares que presenta esta mandíbula (15) sería congruente con la distribución obser-
vada dentro de Allodaposuchidae: HUE-04498 (14), “Massaliasuchus affuvelensis” (15), 
 Musturzabalsuchus buffetauti (16), y HUE-02502 (17).
Por otro lado, el ejemplar UPUAM-502 proviene del mismo yacimiento que UPUAM-A1 
y UPUAM-A2. Aunque todos estos ejemplares aparecieron aislados y es complicado es-
tablecer una relación directa entre la mandíbula y los restos craneales, ambos materiales 
presentan una serie de caracteres que permitirían asociarlos. De esta forma, el tamaño de 
los ejemplares es similar, así como la transición equivalente en el tamaño y la morfología de 
los alveolos de ambas series dentales, o la semejanza de los espacios interalveolares y el 
patrón de oclusión coincidente. Atendiendo a estos caracteres, sería posible asignar tanto 
el material craneal como mandibular procedente de Armuña al mismo taxón.
Si asumimos que tanto UPUAM-A1 y UPUAM-A2 como UPUAM-502 pertenecen al 
mismo taxón, este sería por tanto, una forma con características mandibulares muy si-
milares a los paratipos de Musturzabalsuchus buffetauti y con características craneales 
estrechamente relacionadas con el género Allodaposuchus, y podría tratarse de una nueva 
especie de alodaposúquido de la Península Ibérica.
II.4. DESCRIPCIÓN DE NUEVO MATERIAL DE ALODAPOSÚQUIDOS 
DEL YACIMIENTO DE LO HUECO (FUENTES, CUENCA)
II.4.1. INTRODUCCIÓN
El material asignado a eusuquios procedente de Lo Hueco fue encontrado en 2007 
durante las obras de instalación de las vías del acceso ferroviario de alta velocidad Madrid- 
Levante en la localidad de Fuentes (Cuenca, España). El yacimiento de Lo Hueco pertenece 
a la parte superior de la Formación “Margas, Arcillas y Yesos de Villalba de la Sierra” ( Vilas 
et al., 1982; Ortega et al. 2008; Barroso-Barcenilla et al. 2009) (Fig. 2.41) y está datado 
como Campaniense superior-Maastrichtiense inferior atendiendo a su posición estratigráfi-
ca y a su contenido paleontológico y ha proporcionado un abundante registro, consistente 
en restos de plantas, de invertebrados y especialmente de vertebrados (Ortega et al. 2008, 
2009, en prensa; Barroso-Barcenilla et al. 2009).
En cuanto a los vertebrados, se han identificado restos pertenecientes a peces teleós-
teos, anfibios, tortugas panpleurodiras (botremídidos) y pancriptodiras, lagartos escamo-
sos y pitonomorfos, crocodiliformes eusuquios, ornitópodos rabdodóntidos, terópodos 
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(principalmente dromaeosáuridos) y saurópodos titanosaurios (Ortega et al. 2008, 2009; 
Barroso-Barcenilla et al., 2009; Narváez and Ortega, 2010, 2012; Torices et al., 2010; 
 Escaso et al., 2012; Pérez-García et al., 2012; Serrano et al., 2012; Houssaye et al., 2013; 
Ortega, 2013).
Figura 2.41. Localización geográfica y geológica del yacimiento de Lo Hueco: A, localización geográfica 
general; B, situación geológica detallada dentro del sinclinal Arcas-Fuentes.
En este contexto, los elementos relacionados con formas de crocodiliformes son relati-
vamente abundantes en el yacimiento, y hasta el momento se han identificado elementos 
craneales, mandibulares y postcraneales, así como numerosos dientes aislados. Este con-
junto de material ha permitido la identificación, en un análisis preliminar, de al menos dos 
taxones diferentes de eusuquios no Crocodylia (Ortega et al., in press).
El primero de ellos, es un crocodiliforme de tamaño medio con un rostro relativamente 
ancho y redondeado. Presenta dientes de gran tamaño, separados por pequeños espa-
cios interalveolares. Aunque este taxón muestra una estrecha relación con los miembros de 
Allodaposuchidae, posee diferencias notables que permiten considerarlo como una nueva 
forma dentro del grupo (en adelante se utilizará la sigla del ejemplar HUE-04498 para refe-
rirse a este morfotipo). El segundo taxón, es también un crocodiliforme de tamaño medio, 
que presenta un rostro más alargado y delgado que el del morfotipo HUE-04498. También 
muestra características que sugieren su relación con los ejemplares ibéricos asignados al 
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género Allodaposuchus, pero como en el caso anterior, posee caracteres distintivos con 
respecto a los representantes de este género.
II.4.2. MORFOTIPO HUE-04498
II.4.2.1 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Allodaposuchidae Género y especie nueva
II.4.2.2 Material
Este conjunto de ejemplares procedente de Lo Hueco constituye una especie nueva 
descrita a partir de un cráneo completo asociado a una rama mandibular derecha (HUE-
04498), que será designado en breve como holotipo (Fig. 2.42, Fig. 2.43, Fig. 2.44). Ade-
más, la serie tipo consta de los siguientes elementos: HUE-02920, cráneo casi completo 
que carece de la mayor parte de sus pterigoides (Fig. 2.45); HUE-04263, región palatal de 
un cráneo que conserva la mayor parte de sus elementos en vista dorsal (Fig. 2.46); HUE-
04378, rama mandibular izquierda (Fig. 2.47); y HUE-05161, rama mandibular derecha 
(Fig. 2.48).
II.4.2.3 Antecedentes
Los restos mandibulares procedentes del yacimiento de Lo Hueco asignados a este 
morfotipo fueron incluidos por Narváez y Ortega (2012) en un análisis preliminar en el que 
se describía este nuevo material y se comparaba con las mandíbulas de Laño y Armuña 
referidas a Musturzabalsuchus buffetauti, destacando importantes semejanzas como la 
ausencia de fenestra mandibular externa.
Posteriormente, Narváez et al. (2013), incluyeron todo el material relacionado con este 
morfotipo en un análisis filogenético tomando como base la matriz propuesta por Bro-
chu y Storrs (2012), incorporando además una nueva codificación para Pietraroiasuchus 
 ormezzanoi, Pachycheilosuchus trinquei, “Allodaposuchus” subjuniperus, Arenysuchus 
gascabadiolorum y el Allodaposuchus de Fox-Amphoux. En la hipótesis filogenética ob-
tenida se mostraba al ejemplar HUE-4498 como un nuevo taxón que presentaba muchas 
similitudes con las formas cercanas al género Allodaposuchus y ofrecía topologías similares 
a las obtenidas en anteriores hipótesis filogenéticas (Delfino et al., 2008b; Brochu, 2011; 
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Buscalioni et al., 2011; Brochu et al., 2012; Puértolas-Pascual et al., 2013), aunque pre-
sentaba algunos cambios. Así, el clado formado por Pietraroiasuchus y Pachycheilosuchus 
aparecía como un grupo fuera de Eusuchia y Arenysuchus gascabadiolorum, hasta enton-
ces considerado el único crocodílido conocido en el Cretácico Superior europeo, quedaba 
emplazado junto a las formas afines a Allodaposuchus. Por otro lado, estos autores con-
sideraban que tanto Musturzabalsuchus como “Massaliasuchus” continuaban siendo ta-
xones dudosos que podrían ser considerados como integrantes de Alligatoroidea o como 
formas relacionadas con Allodaposuchus.
Finalmente, en el análisis filogenético llevado a cabo por Narváez et al. (2014) en el que se 
incluía a Musturzabalsuchus y HUE-04498 la hipótesis filogenética obtenida muestra a es-
tos dos últimos taxones junto a los ejemplares asignados a Allodaposuchus y  Arenysuchus 
formando un grupo fuera de Crocodylia (Fig.II.1.09).
II.4.2.4 Descripción
El rostro de los ejemplares asignados al morfotipo HUE-04498 es corto, ancho lateral-
mente y anteriormente redondeado. Las órbitas son circulares y ligeramente levantadas 
con respecto a la superficie dorsal del cráneo. Las fenestras supratemporales son circula-
res y de menor tamaño que las órbitas. Las fenestras infratemporales son rectangulares, 
más largas que anchas. Las fenestras palatinas son grandes y alargadas en todos los 
ejemplares y anteriormente llegan a nivel del sexto alveolo maxilar. La superficie externa del 
cráneo está abundantemente ornamentada, como en la mayoría de neosuquios.
El premaxilar es más ancho que largo y redondeado anteriormente. Forma la mayor 
parte del borde externo de la narina. Las narinas son grandes, de contorno circular, li-
geramente más anchas que largas y anterodorsalmente proyectadas. Los bordes de las 
narinas están al mismo nivel que la superficie dorsal del premaxilar, no presentan crestas, 
aunque posterolateralmente a la narina aparecen dos profundos surcos dirigidos antero-
lateralmente. Dorsalmente, la sutura premaxilo-maxilar es recta, ligeramente inclinada y 
transcurre medialmente desde la hendidura premaxilo-maxilar al nasal. Ventralmente, la 
sutura premaxilo-maxilar está posteromedialmente dirigida y situada lejos del borde pos-
terior del foramen incisivo. El foramen incisivo es relativamente pequeño y tiene contorno 
circular. En este morfotipo, el número de los dientes premaxilares es variable. Cada rama 
del premaxilar de HUE-04498, presenta cuatro alvéolos, siendo el más grande el tercero. 
En el resto de cráneos de la serie tipo (HUE-02920 y HUE-04263), el premaxilar presenta 
cinco alvéolos, siendo el segundo un alveolo pequeño confluyente con el tercero. En estos 
ejemplares, el alveolo más grande es el cuarto.
El maxilar es ancho y corto. Dorsalmente, una hendidura lateral poco profunda para 
la recepción del cuarto diente mandibular separa el premaxilar y el maxilar. La superficie 
dorsal del rostro presenta canthi rostrali bien desarrollados. Posteriormente, el maxilar pro-
yecta un proceso agudo entre el lacrimal y el nasal. En vista ventral, la sutura entre el pre-
maxilar y el maxilar es lineal y presenta un corto y afilado proceso medial. En esta zona, está 
presente un foramen anterolateral en la superficie palatal de cada rama maxilar cerca de la 
sutura premaxilo-maxilar. Las ramas maxilares de este morfotipo presentan, en su mayoría, 
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diez alveolos muy cercanos entre si y separados por estrechos espacios interalveolares. 
Sin embargo, la rama maxilar izquierda de HUE-04498 presenta once alveolos. En todos 
los ejemplares, el cuarto alveolo es el de mayor tamaño.
Figura 2.42. HUE-04498, cráneo procedente de Lo Hueco (España). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo 
de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral.
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El maxilar forma la esquina anteromedial y casi la mitad del borde lateral de la fenestra 
palatina. En la zona central del borde medial de cada rama maxilar, existe un foramen pa-
rasagital. Sin embargo, no existe ningún foramen grande para la rama palatina del nervio 
craneal V. Los dientes de HUE-04498 son extremadamente robustos con respecto a la 
proporción craneal. Este gran desarrollo de los dientes está relacionado con la pronunciada 
expansión del contorno lateral, que es particularmente marcada en la parte posterior del 
maxilar, afectando a la morfología del ectopterigoides.
Ambos nasales alcanzan el borde posterior de las narinas, separando las ramas pre-
maxilares pero sin llegar a formar una barra internarial completa. La región más posterior 
de los nasales se estrecha gradualmente y quedan divididos medialmente por un corto 
proceso sagital rostral del frontal. A su vez, los nasales forman un corto y agudo proceso 
posterior entre el frontal y ambos prefrontales.
Los lacrimales son rectangulares y forman el margen anterior de la órbita, contactando 
con el yugal posterolateralmente, con el maxilar anterolateralmente, y con el prefrontal y 
el nasal medialmente. Los lacrimales son más largos que los prefrontales. La sutura pre-
frontal-lacrimal no se distingue con claridad en la mayoría de los ejemplares. La superficie 
dorsal cercana a la órbita forma con el prefrontal una marcada cresta.
Figura 2.43. HUE-04498, cráneo procedente de Lo Hueco (España). A, vista occipital; B, dibujo interpre-
tativo de la vista occipital; C, vista lateral izquierda; D, dibujo interpretativo de la vista lateral izquierda.
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Figura 2.44. HUE-04498, rama mandibular derecha procedente de Lo Hueco (España). A, vista labial; B, 
dibujo interpretativo de la vista labial; C, vista lingual; D, dibujo interpretativo de la vista lingual; E, vista 
dorsal; F, dibujo interpretativo de la vista dorsal.
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Aunque no es posible distinguir con claridad su límite con los lacrimales, las suturas de 
los prefrontales son marcadamente visibles en HUE-04498, HUE-02920 y HUE-04263. 
Los prefrontales son anchos, con una superficie dorsal que se extiende desde el punto 
medio de los márgenes mediales de las órbitas hasta la rama posteromedial de los maxila-
res. Anteriormente, cada prefrontal proyecta un corto proceso. Los pilares prefrontales no 
se preservan en ninguno de los ejemplares debido al colapso de la tabla craneal en todos 
ellos. Básicamente, están formados por una estructura columnar parasagital que comienza 
dorsalmente en el borde medial del prefrontal, cerca de la sutura frontal. Los pilares presen-
tan procesos mediales bien desarrollados que parecen contactar en el plano sagital. Late-
ralmente, los pilares prefrontales forman una lámina ancha que recorre transversalmente la 
totalidad de la superficie ventral del prefrontal. En vista anterior, esta lámina forma un ancha 
pared cóncava bajo la esquina anteromedial de las órbitas.
Figura 2.45. HUE-02920, cráneo procedente de Lo Hueco (España). A, vista dorsal; B, vista ventral; C, 
vista lateral izquierda; D, vista occipital.
El frontal presenta un alargado y estrecho proceso anterior que separa los prefrontales 
y que apenas se extiende entre los nasales. Este proceso es mucho más corto que el bor-
de anterior de los prefrontales. Los márgenes orbitales están ligeramente levantados, y la 
Capítulo II
154
superficie dorsal del frontal entre las órbitas es suavemente cóncava. El frontal forma los 
ángulos posteromediales de las órbitas, y posteriormente, los bordes anteromediales de 
las fenestras supratemporales.
El parietal es plano y se dispone al mismo nivel que los márgenes mediales de las fenes-
tras supratemporales. Posteriormente, el parietal presenta una depresión en su línea media. 
La sutura entre el parietal y el frontal es lineal e incluida entre las fenestras supratemporales.
En vista dorsal, cada postorbital presenta forma de media luna con un proceso descen-
dente que forma la mitad dorsal de la barra postorbital. La porción postorbital de la barra 
tiene una sección transversal subtriangular y representa la mitad de su longitud. Ambos 
elementos forman el borde posterior de la órbita y el ángulo anterolateral de la fenestra 
supratemporal.
Figura 2.46. HUE-04263, cráneo incompleto procedente de Lo Hueco (España). A, vista ventral; B, dibujo 
interpretativo de la vista ventral.
Los escamosos presentan una superficie dorsal plana. Posterolateralmente, tienen una 
proyección posterior que se inclina ventralmente formando la pared lateral del proceso 
paraoccipital. En vista dorsal, el borde posterolateral del escamoso está ornamentado y 
muy desarrollado, situándose parcialmente sobre el proceso paraoccipital. También en vis-
ta dorsal, el proceso paraoccipital está ligeramente proyectado posterolateralmente. Una 
hendidura, visible tanto en vista lateral como occipital, separa la superficie dorsal orna-
mentada de la tabla craneal del proceso paraoccipital, que no está ornamentado. En vista 
lateral, un proceso anterior del escamoso bordea el postorbital hasta contactar con la barra 
postorbital. Esta proyección anterior forma un marcado abultamiento bajo el postorbital 
que puede observarse en vista dorsal. Los bordes laterales del escamoso y el surco para 
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la inserción de la musculatura de la solapa auricular están desarrollados longitudinalmente. 
El borde dorsal es más corto y restringido a la parte posterior. El borde ventral está más 
desarrollado y se proyecta fuertemente sobre el receso ótico. El escamoso forma la mayor 
parte del contorno dorsal de la abertura ótica. En vista occipital, los escamosos forman 
las mitades laterales de unas depresiones muy marcadas en la superficie occipital que se 
localizan lateralmente a las fenestras postemporales.
El pasaje craneocuadrado es un surco abierto que se extiende desde la abertura ótica 
hasta la región posterior del receso ótico. No forma un canal cerrado lateralmente por el 
escamoso y el cuadrado. Aunque es complicado reconocer el interior del surco, es proba-
ble que la superficie ventral esté formada por el exoccipital y que no exista contacto entre 
el escamoso y el cuadrado posteriormente a la abertura ótica.
Figura 2.47.HUE-04378, rama mandibular izquierda procedente de Lo Hueco (España). A, vista labial; 
B, vista lingual; C, vista dorsal.
El yugal forma el margen posteroventral de la órbita. La rama anterior del yugal se ex-
tiende hasta la altura del octavo diente maxilar y se estrecha anteriormente. El contorno 
ventral presenta una marcada concavidad tras la serie de dientes debido al tamaño de 
los dientes posteriores y la morfología del ectopterigoides. La rama posterior del yugal es 
robusta, ligeramente comprimida lateralmente, pero no laminar. La barra postorbital se in-
serta en la superficie medial del yugal y es delgada. La sección basal de la barra postorbital 
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está comprimida anteroposteriormente. El yugal presenta un foramen relativamente grande 
en la superficie interna de la cara posterior de la base de la barra postorbital.
El cuadradoyugal forma el margen posterior de la fenestra infratemporal, contactando 
con el postorbital y evitando que el cuadrado forme parte del borde medial de la fenestra. 
Una gran espina cuadradoyugal está presente en el cuadradoyugal derecho de HUE-02920 
(en el holotipo las espinas no se han preservado completas). La sutura yugal- cuadradoyugal 
se sitúa en el ángulo posterior de la fenestra infratemporal. El cuadradoyugal se extiende 
posteriormente lateral al cuadrado, pero no participa en el cóndilo.
La superficie dorsal del cuadrado es lisa. El foramen aërum se ha conservado en la 
superficie dorsal, cerca del borde medial de los dos cuadrados y su abertura se sitúa al 
final de una cresta poco pronunciada. El cuadrado forma todo el margen posteroventral 
de la abertura ótica externa. Como se describió anteriormente, el cuadrado no contacta 
con el escamoso en la parte posterior de la hendidura ótica dando lugar a un pasaje cra-
neocuadrado lateralmente abierto. En vista ventral, se observan dos crestas sinusoidales 
paralelas bien marcadas que se extienden a lo largo de los ejes principales del cuadrado 
y que delimitan un surco que finaliza en el foramen del nervio craneal V. Una de ellas, que 
podría corresponder a la cresta A sensu Iordansky (1973), discurre paralela a la sutura con 
el cuadradoyugal, mientras que la otra, probablemente la cresta B sensu Iordansky (1973), 
llega cerca del extremo medial del cuadrado. Entre la cresta A y el borde ventromedial de 
la fenestra supratemporal existe un pequeño espacio. Los cóndilos del cuadrado son más 
anchos que largos. Los ejes principales de las superficies articulares de los cóndilos son 
casi horizontales, con una ligera orientación ventral del hemicóndilo medial. El hemicóndilo 
medial es más pequeño que el lateral. El cuadrado forma la porción ventral de la pared 
posterior de la fenestra supratemporal.
Los palatinos están unidos a lo largo de su línea media. La superficie palatal de los 
palatinos es relativamente ancha y sus límites laterales son casi rectos, salvo en la parte 
anterior, donde se ensanchan rostrolateralmente. Anteriormente, forman un ancho proceso 
rectangular entre los maxilares, cuyo borde lineal no supera el límite anterior de la fenestra 
palatina. Los palatinos son cortos y aunque constituyen la mayor parte del contorno medial 
de la fenestra palatina, no alcanzan sus ángulos anteromedial y posteromedial. La línea de 
sutura con el pterigoides está ligeramente curvada y proyectada anteriormente.
Los ectopterigoides son gruesos y robustos. Contactan con la zona posteromedial del 
maxilar, formando la pared medial de los dos alveolos maxilares más posteriores (en algu-
nos casos, como en HUE-02920, de los tres alveolos más posteriores). El proceso anterior 
del ectopterigoides se va estrechando sobre el maxilar y no forma una plataforma palatina. 
En la parte posterior de la serie de dientes hipertrofiados, el ectopterigoides se proyecta 
ligeramente en sentido lateral para rodear parcialmente la parte posterior del último alveolo. 
El ectopterigoides emite un corto proceso ascendente que forma parte de la cara medial 
de la barra postorbital y contacta con el proceso descendente del postorbital. Cada ectop-
terigoides forma el margen posterolateral de la fenestra palatina.
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Figura 2.48. HUE-05161, rama mandibular derecha procedente de Lo Hueco (España). A, vista labial; B, 
vista lingual; C, vista dorsal.
La superficie dorsal de los pterigoides es casi plana, ligeramente hundida en el eje sagi-
tal. Los pterigoides rodean por completo la coana, que está orientada posteroventralmen-
te, no presenta septos y tiene forma de gota de agua, más larga que ancha. Anteriormente, 
la coana emite una delgada proyección entre los pterigoides. Lateralmente, los pterigoides 
contactan con los ectopterigoides, que no alcanzan el borde posterior pterigoidal. La línea 
de sutura ventral entre el pterigoides y el ectopterigoides presenta un patrón de zigzag y 
en su parte anterior contacta con la fenestra palatina por delante de su ángulo posterior. 
Posteriormente, las alas del pterigoides no se extienden más allá de la longitud de los hemi-
cóndilos del cuadrado, pero si superan el límite posterior de los procesos posteromediales 
del pterigoides.
Los dos ejemplares más completos (HUE-04498 y HUE-02920) están ligeramente co-
lapsados dorsoventralmente en la parte posterior del cráneo y esto es especialmente evi-
dente en la zona de la pared lateroventral de la caja craneal. Debido a esto, no es posible 
una descripción detallada de esta región del cráneo. A pesar de que los lateroesfenoides 
están casi completos, están deformados, aunque es posible determinar la morfología de 
su proceso dorsal. Presentan forma triangular, finalizando en un proceso capitado incom-
pleto, probablemente anteroposteriormente expandido. La sutura entre el lateroesfenoi-
des y el cuadrado por debajo de la fenestra supratemporal es vertical. La sutura alcanza 
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el extremo dorsal del foramen trigémino que está fuertemente deformado o indistinguible 
en todos los ejemplares.
El supraoccipital es más ancho que alto en vista occipital y tiene un contorno subtrian-
gular. Medialmente, presenta una cresta nucal bien marcada que no alcanza los exoccipi-
tales. Las fenestras postemporales están aplastadas, pero se reconocen sus bordes ven-
trales, constituidos por protuberancias del supraoccipital bien desarrolladas. Los bordes 
laterales de los supraoccipitales forman el límite dorsomedial de unas depresiones muy 
marcadas situadas lateralmente a las fenestras postemporales. No se puede confirmar que 
el supraoccipital forme parte de la superficie dorsal de la tabla craneal debido a que no es 
posible reconocer la sutura parietosupraoccipital. En el contorno posterior de la tabla cra-
neal está presente un surco sagital que afecta a la región caudal del parietal y a la porción 
dorsal del supraoccipital.
Los exoccipitales forman el margen dorsolateral del foramen magnum, que está aplas-
tado dorsoventralmente (Fig. II.4.03, Fig. II.4.05). Ambos exoccipitales están en contacto 
por encima de esta abertura. La mitad dorsal de los exoccipitales también forma la super-
ficie posterior de los procesos paraoccipitales, que rebasan el nivel del borde medial de los 
cóndilos del cuadrado. La superficie dorsal de los exoccipitales aparece deprimida en con-
tacto con los escamosos. La región ventral de los exoccipitales contacta lateralmente con 
el cuadrado. En el margen ventrolateral de esta región se localizan el foramen  caroticum 
posterius y el margen medial del foramen vagi, que están presentes a ambos lados del 
cóndilo occipital. En la región ótica, los exoccipitales forman la pared interna del surco 
craneocuadrado, y están en contacto con el cuadrado dorsalmente y con el escamoso 
ventralmente, separándolos.
El basiesfenoides está bien expuesto en vista occipital por debajo del margen ventral del 
basioccipital, con una superficie occipital vertical. No se observa con claridad su límite de 
contacto con el pterigoides. Forma el borde ventral del foramen eustaquiano medial, que 
está aplastado. En vista lateral, no se distinguen con claridad las zonas de contacto con los 
elementos adyacentes debido al colapso de la caja craneana.
La región occipital del basioccipital forma la mayor parte del cóndilo occipital. El cóndilo 
occipital no presenta un cuello bien desarrollado y su pared dorsal forma el margen ventral 
del foramen magnum. Sagitalmente, en su mitad ventral, presenta una cresta bien marca-
da, que recorre longitudinalmente la placa del basioccipital desde el margen posteroventral 
del cóndilo occipital hasta el borde ventral del basioccipital. Este borde ventral es ancho y 
presenta una concavidad sagital al final de la cresta entre los dos tubérculos basioccipita-
les. El basioccipital también forma el margen dorsolateral del foramen eustaquiano medial.
El dentario es un elemento largo, alto y robusto que constituye más de la mitad de la 
longitud de la mandíbula. El dentario de HUE-04498 posee catorce alveolos circulares y 
muy cercanos entre sí, con nueve dientes completos. Por su parte, HUE-04378 presenta 
quince alveolos mientras que HUE-05161 catorce, con ocho dientes completos. Sin em-
bargo, en este último ejemplar es probable que se haya reabsorbido un alveolo. El cuarto, 
el décimo y el undécimo son los alveolos más grandes en HUE-04498, mientras que el 
cuarto, el noveno y el décimo son los más grandes tanto en HUE-04378 como en HUE-
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5161. En todos ellos aparece un diastema entre el séptimo y el octavo alveolo. La serie 
dental está fuertemente proyectada lateralmente, particularmente en la zona anterior. La 
sínfisis del dentario es robusta y se extiende posteriormente a nivel del cuarto alveolo. Late-
ralmente, la superficie del dentario está ampliamente vascularizada aunque esta densidad 
de ornamentación desciende en la zona posterior. No existe fenestra mandibular externa 
en ninguno de los ejemplares.
Figura 2.49. Reconstrucción del cráneo de uno de los morfotipos de Lo Hueco a partir de los ejemplares 
HUE-04498, HUE-02920 y HUE-04263. A, dibujo interpretativo de la vista dorsal; B, dibujo interpreta-
tivo de la vista ventral.
El esplenial cubre la superficie medial de la rama mandibular, que es lisa y casi plana. 
No presenta perforaciones, ni ningún tipo de forámenes en su superficie. Anteriormente, 
el esplenial llega al nivel del cuarto alveolo del dentario, cerca de la sínfisis, pero sin formar 
parte de ella. En su borde anterior, delimitando el surco meckeliano, el proceso ventral 
es más largo que el dorsal. Posterodorsalmente, el esplenial contacta con los cinco últi-
mos alveolos del dentario, a partir del décimo diente, formando las paredes mediales de 
los tres más posteriores. En su región más caudal, forma el borde anterior del foramen 
 intermandibularis caudalis.
El coronoides derecho se ha conservado en articulación en HUE-04498, pero está da-
ñado anteriormente y no es posible observar el foramen intermandibularis medius. La mor-
fología del coronoides es de medialuna. Su margen caudal está dañado y presenta una 
pequeña hendidura en su zona media. El margen posterior del coronoides forma el borde 
anterodorsal de la fosa mandibular.
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El angular forma cerca de la mitad de la longitud ventral de la mandíbula, y se extiende 
desde casi el extremo más posterior del proceso retroarticular hasta un proceso afilado en 
la superficie ventral del dentario, que llega aproximadamente al nivel del penúltimo alveolo 
dental. En vista labial, su mitad anterior está fuertemente ornamentada con grandes depre-
siones poco profundas, sin embargo, su mitad posterior es lisa y no presenta vasculariza-
ción, al igual que sus caras lingual, ventral y posterior. En su cara lateral, el angular presenta 
una cresta pronunciada paralela a la sutura con el dentario. En su cara lingual, el angular 
forma la mayor parte del foramen intermandibularis caudalis y la lámina ascendente no se 
extiende por delante del coronoides.
El surangular es largo y robusto, ocupando casi la mitad de la longitud dorsal de la man-
díbula. Presenta una ancha plataforma plana y alargada en su superficie dorsal. En vista 
lateral, proyecta dos procesos anteriores que rodean un foramen bien desarrollado, siendo 
el proceso dorsal más largo que el ventral. En la cara dorsal, se observa otro proceso que 
contacta con el margen posteromedial del último alveolo y separa al esplenial y al dentario. 
Posteriormente, el surangular se extiende hasta el margen posterior del proceso retroarti-
cular, contactando con la pared lateral de la fosa glenoidea. Excepto en los procesos ante-
rior y posterior, la cara labial del surangular está fuertemente ornamentada.
El articular forma la fosa glenoidea y la mayor parte del proceso retroarticular. El proceso 
retroarticular es largo y ancho y está orientado posterodorsalmente, con una superficie 
dorsal marcadamente cóncava. El foramen aërum no se observa con claridad y no es po-
sible conocer su posición. La cara lingual del articular presenta una superficie cóncava y, 
ventralmente, se estrecha en un proceso anterior que forma la pared posterior de la fosa 
mandibular.
La fórmula dental de este morfotipo incluye cuatro o cinco alveolos premaxilares, diez u 
once alveolos maxilares y catorce o quince alveolos en el dentario. Los dientes del dentario 
ocluyen lingualmente la serie de dientes maxilar. La variación morfológica desde los dientes 
anteriores a los posteriores es semejante tanto en la serie dental maxilar como en la man-
dibular. Los dientes maxilares y mandibulares que se han preservado en HUE-04498 son 
cónicos. La mayoría de los dientes son puntiagudos y robustos. Todos ellos presentan una 
superficie lingual plana y dos marcadas carenas longitudinales en las superficies mesial y 
distal que discurren desde la base hasta el ápice. Las coronas tienen una sección transver-
sal en forma de D, con las carenas mesial y distal lingualmente desplazadas. La superficie 
labial es, por tanto, convexa, y el ápice está dirigido lingualmente. El esmalte no presenta 
ningún tipo de cresta u ornamentación. El tamaño relativo de todos los dientes es mayor 
de lo que correspondería a las posiciones dentales en otros eusuquios. Como se discu-
tió anteriormente, existen algunas diferencias en el tamaño de los dientes probablemente 
relacionadas con el festoneado rostral. Por otro lado, el último diente que se conserva en 
la mandíbula de HUE-04498, que se localiza en el penúltimo alveolo, presenta una corona 
molariforme corta, ancha y roma. No es posible confirmar el número exacto de dientes de 
este tipo en el dentario (podría haber tres) o en el maxilar (en el que estaría restringido al 
último alveolo). Sin embargo este tipo de dientes no son raros como elementos aislados 
en el yacimiento.
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II.4.2.6 Comentarios
Los ejemplares asignados a este morfotipo son Eusuchia que presentan una serie de 
estados de carácter compartidos con Allodaposuchidae: la presencia de un ancho pasaje 
craneocuadrado lateralmente abierto; la posesión de una protuberancia en los procesos 
paraoccipitales menos desarrollada que en Hylaeochampsidae; los márgenes orbitales ele-
vados; el patrón de oclusión lingual; la presencia de una hendidura de recepción entre el 
premaxilar y el maxilar para la inserción del cuarto diente mandibular; la existencia de una 
fosa poco profunda en el ángulo anteromedial de la fenestra supratemporal; el lacrimal de 
mayor tamaño que el prefrontal; una fenestra palatina ancha con respecto a la de hilaeo-
cámpsidos; la ausencia de fenestra mandibular externa; y el diente mandibular más grande 
por detrás del cuarto es el décimo. 
Por otro lado, HUE-04498 comparte diversos caracteres con ciertos alodaposúquidos 
que no presentan el resto de taxones incluidos en Allodaposuchidae. Posee una narina 
más ancha que larga [carácter 83-1 sensu Brochu y Storrs (2012)], similar a la del ejemplar 
de Fox-Amphoux y diferente a la del resto de alodaposúquidos. La narina está proyectada 
anterodorsalmente [carácter 81-0 sensu Brochu y Storrs (2012)], como en  Allodaposuchus 
precedens de Oarda de Jos, Arenysuchus gascabadiolorum y el ejemplar de Fox- Amphoux. 
Además, al igual que el ejemplar francés, presenta crestas preorbitales muy marcadas 
[carácter 97-1 sensu Brochu y Storrs (2012)] y protuberancias maxilares anteriores. HUE-
04498 posee una zona deprimida en la superficie dorsal de la rama maxilar izquierda seme-
jante a la depresión rostral definida por Martin (2010) en el ejemplar de Fox-Amphoux. Sin 
embargo, no se descarta que esta depresión pueda haber sido producida por procesos 
tafonómicos.
Rostralmente, el proceso anterior del frontal no supera el margen anterior de los prefron-
tales, carácter que también muestra Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos, y que no 
aparece en el resto de integrantes de Allodaposuchidae.
Con HUE-02502 y UPUAM-A1, HUE-04498 comparte la posición de la sutura yu-
gal-cuadradoyugal, que forma el ángulo posterolateral de la fenestra infratemporal [carácter 
142-2 sensu Brochu y Storrs (2012)]. Este carácter también es común en Deinosuchus y 
algunos crocodílidos.
El contorno del cráneo en HUE-04498 es corto y redondeado rostralmente, más ro-
busto y ancho que el del resto de los alodaposúquidos, que presentan un rostro grácil y 
alargado. En esta especie, la serie dental presenta dientes hipertrofiados y, debido a este 
carácter, menos alveolos que en otros taxones de Allodaposuchidae. Además, este tipo 
de dentición ocasiona que los ectopterigoides presenten una morfología peculiar. De este 
modo, los ectopterigoides en  HUE-04498 están comprimidos tras la serie dental.
El número de dientes del premaxilar es diferente en HUE-04498 y en el resto de ejem-
plares asignados al morfotipo. Mientras que en HUE-04498 aparecen cuatro alveolos pre-
maxilares, en el resto el número de alveolos es cinco. La pérdida ontogenética del segundo 
alveolo premaxilar es común en los cocodrilos modernos (e.g. Kälin, 1933), y se podría 
interpretar que las diferencias en la muestra se deben a variaciones ontogenéticas. Por tan-
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to, en la presente memoria de tesis se considera que este morfotipo posee cinco dientes 
premaxilares [carácter 87-0 sensu Brochu y Storrs (2012)]. 
El foramen incisivo de HUE-04498 es de pequeño tamaño y morfología circular, dife-
rente a los que aparecen en el resto de alodaposúquidos, que si bien son de un tamaño 
similar, suelen ser ovalados o en forma de almendra.
La superficie dorsal del rostro en HUE-04498 muestra canthi rostrali bien desarrollados 
similares a los de Caiman o Melanosuchus, y que no presenta ningún otro representante 
de Allodaposuchidae. 
El margen anterior del proceso palatino en HUE-04498 presenta características peculia-
res con respecto a otros eusuquios ya que, por un lado, tiene una morfología en forma de 
U muy ancha y no supera rostralmente el margen anterior de la fenestra palatina [carácter 
115-1 sensu Brochu y Storrs (2012)]. Generalmente, en los ejemplares de  Allodaposuchidae 
en los que se observa este proceso, muestran una sutura redondeada 
En HUE-04498 el foramen parasagital situado en la mitad del borde medial de cada 
maxilar que no se observa en ningún otro alodaposúquido conocido, podría represen-
tar un carácter primitivo que aparece, por ejemplo, en algunas especies de Goniopholis, 
 Pelagosaurus o Notosuchus, pero no dentro del nodo Eusuchia.
La coana de HUE-04498 tiene morfología de lágrima y es alargada, muy diferente a la de 
otros alodaposúquidos, que cuando se preserva, suele ser circular o elipsoidal.
En cuanto a la mandíbula, HUE-04498 no presenta las dos marcadas ondas cóncavas 
en la superficie dorsal del dentario que existen en los paratipos de Musturzabalsuchus, el 
ejemplar UPUAM-502 de Armuña, la mandíbula de HUE-02502 o el ejemplar desaparecido 
de “Massaliasuchus”. Sin embargo, y al igual que en estos últimos ejemplares, si posee el 
diastema entre el séptimo y el octavo diente que aparece en los ejemplares mencionados 
anteriormente, así como otros caracteres como el esplenial excluido de la sínfisis mandi-
bular o la sínfisis alcanza posteriormente el cuarto o quinto diente del dentario. Como se 
ha mencionado en epígrafes anteriores (II.2.6, II.3.3 y II.3.7), en todo el material mandibular 
incluido en Allodaposuchidae, el alveolo más grande por detrás del cuarto diente, es el 
décimo, carácter no compartido por otros eusuquios.
Por otro lado, aunque las mandíbulas de este morfotipo poseen dientes que presentan 
un tamaño marcadamente más grande del observado en el resto de alodaposúquidos, la 
morfología de los dientes, con dientes puntiagudos anteriormente y romos en la parte pos-
terior, es similar a la que está presente en Musturzabalsuchus y “Massaliasuchus”.
Por tanto, este morfotipo de Lo Hueco muestra una combinación de caracteres exclu-
siva que permiten su asignación a un nuevo género y a una nueva especie de eusuquio 
alodaposúquido (Fig. 2.49).
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II.4.3. MORFOTIPO HUE-02502
II.4.3.1 Sistemática Paleontológica
Archosauria Cope, 1869
Crocodylomorpha Walker, 1970
Crocodyliformes Hay, 1930
Eusuchia Huxley, 1875
Allodaposuchidae Clado nuevo
Allodaposuchidae Género y especie nueva
II.4.3.2 Material
El segundo de los morfotipos procedentes de Lo Hueco se ha descrito a partir del 
ejemplar HUE-02502, un cráneo completo asociado a una rama mandibular derecha, que 
será designado como holotipo (Fig. 2.50, Fig. 2.51, Fig. 2.52) en una publicación posterior; 
y HUE-03713, un cráneo prácticamente completo, que presenta compresión hacia el eje 
sagital en ambos laterales (Fig. 2.53).
II.4.3.3 Descripción
El cráneo de HUE-02502 está completo y bien preservado, aunque presenta algunas 
estructuras ligeramente dañadas o desplazadas. Presenta una vértebra cervical alojada 
en la parte posterior de su mitad izquierda entre el cuadrado y el pterigoides. Las órbitas 
son redondeadas y están algo ensanchadas en su ángulo posterolateral. Sus márgenes 
están levemente levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo. Las fenestras 
supratemporales son circulares y ligeramente más pequeñas que las órbitas. Las fenestras 
infratemporales presentan morfología trapezoidal, con el margen lateral de mayor longitud 
que la anchura de la fenestra. Las fenestras palatinas son grandes y alargadas, y anterior-
mente llegan a nivel del octavo diente maxilar.
El premaxilar es ligeramente más largo que ancho y forma la práctica totalidad del bor-
de de la narina, salvo una pequeña porción de la parte posterior que forman los nasales, 
impidiendo el contacto en esta zona de ambas ramas premaxilares. En vista dorsal, el 
premaxilar está ligeramente levantado con respecto al rostro y se estrecha anteriormente. 
Las narinas son grandes y proyectadas dorsalmente. Tienen morfología circular y aunque 
no presentan crestas en sus bordes, el borde posterolateral de las narinas aparece ligera-
mente elevado. La sutura premaxilo-maxilar se observa con nitidez en vista dorsal en su 
porción anterior y posterior, siguiendo una trayectoria posteromedial hasta formar un corto 
proceso posterior entre el nasal y el maxilar. En vista palatal, la sutura premaxilo-maxilar 
de cada rama premaxilar está curvada anteriormente. Esta sutura transcurre desde un 
profundo foramen situado medialmente junto a la hendidura de recepción del cuarto diente 
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mandibular hasta contactar con el eje sagital, muy cerca del borde posterior del foramen 
incisivo. El foramen incisivo es pequeño y con forma de almendra. Anteriormente, el borde 
del foramen incisivo está muy cercano a los primeros alveolos, pero no llega a contactar 
con ellos. Cada rama premaxilar posee cuatro alveolos redondeados, pero solo se conser-
van tres dientes en la rama izquierda, uno casi completo y dos rotos. El tercer alveolo es el 
más grande, mientras que el primero y el cuarto son los más pequeños. Entre el primer y 
el segundo alveolo de ambas ramas, hay una cavidad de recepción para el primer diente 
mandibular, de mayor tamaño que ambos alveolos.
El maxilar es alargado, con una longitud cercana al doble de la anchura. La superficie 
dorsal está abundantemente ornamentada y en ambas ramas maxilares aparece una ligera 
depresión cerca de la sutura con el premaxilar. Posteriormente, se observa un proceso cor-
to que se introduce en el lacrimal. En vista ventral, el maxilar participa en la parte posterior 
de la hendidura de recepción del cuarto diente mandibular. El contorno lateral es convexo 
anteriormente en la región del cuarto diente maxilar, ligeramente cóncavo por detrás de esta 
zona y vertical en la zona más posterior. Ambas ramas maxilares poseen quince alveolos 
redondeados en una serie dental lineal, siendo el cuarto el de mayor tamaño. Del octavo al 
decimoquinto, el tamaño alveolar va decreciendo progresivamente, siendo el más pequeño 
el diente más posterior. Se han conservado diez dientes completos y tres dientes rotos en la 
rama maxilar derecha y cuatro dientes completos y seis rotos en la izquierda. Se observan 
varias zonas de oclusión muy marcadas en los espacios interalveolares entre el sexto y el 
séptimo diente, entre el séptimo y el octavo diente y entre el octavo y el noveno diente.
Los nasales son alargados y estrechos, alcanzando su máxima amplitud en su contacto 
lateral con el proceso anterior del lacrimal. Sus límites son claramente visibles posterola-
teralmente y medialmente, pero no están muy claros anteriormente. No obstante, parece 
que separan ambas ramas premaxilares y contactan anteriormente con el borde posterior 
de las narinas, sin llegar a formar una barra internarial. Posteriormente, los nasales están 
separados por el proceso rostral del frontal.
Los límites de los lacrimales no son claramente visibles salvo las suturas con los prefron-
tales y su proceso anterior, que contacta con los nasales. Aparentemente, los lacrimales 
son más largos que los prefrontales y superan rostralmente el margen anterior de estos. 
Ambos elementos, lacrimales y prefrontales, participan de forma equitativa en los bordes 
orbitales, constituyendo los lacrimales el margen anterior de las órbitas. Anteriormente, el 
lacrimal proyecta un proceso corto y agudo entre el nasal y el maxilar.
Las suturas que delimitan los prefrontales son claramente visibles y es posible distinguir 
las zonas de contacto con los elementos adyacentes. Los prefrontales son rectangulares 
en vista dorsal y están separados por el proceso anterior del frontal. Anterolateralmente, se 
observa un pequeño proceso entre el nasal y el lacrimal. A la altura del ángulo anteromedial 
de las órbitas, los prefrontales y el frontal forman un marcado torus. Su superficie dorsal 
está elevada posteriormente, en contacto con la pared medial de las órbitas. Los pilares 
prefrontales están constituidos por estructuras columnares parasagitales que discurren 
verticalmente desde el margen medial del prefrontal. No es posible observar los procesos 
mediales de los pilares prefrontales. Lateralmente, aparece una fina lámina que recorre la 
superficie ventral del prefrontal, que es ligeramente cóncava.
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Figura 2.50. HUE-02502, cráneo procedente de Lo Hueco (España). A, vista dorsal; B, dibujo interpretativo 
de la vista dorsal; C, vista ventral; D, dibujo interpretativo de la vista ventral.
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El frontal está profusamente ornamentado y posee un proceso anterior largo y estrecho 
que contacta con los nasales. Este proceso supera ligeramente el margen anterior de los 
prefrontales. El frontal participa al menos en la mitad de los bordes mediales de las órbitas, 
formando una leve cresta no tan marcada como la que forman el prefrontal y el lacrimal. 
El frontal contacta con el parietal en la parte anterior de las fenestras supratemporales por 
medio de una sutura lineal, formando una pequeña porción de los ángulos anteromediales 
de estas fenestras.
La superficie dorsal del parietal es plana y se encuentra abundantemente ornamentada 
con grandes y profundas depresiones. El parietal forma todo el borde medial y la mitad 
posterior de la fenestra postorbital describiendo una suave cresta. Posteriormente, el borde 
del parietal muestra una ligera depresión en su contacto con el supraoccipital, y ambos 
lados de esta depresión, proyecta dos cortos procesos dirigidos posteriormente. En vista 
occipital el parietal constituye el margen dorsal de las fenestras postemporales.
El postorbital presenta una longitud y anchura similares, con una longitud aproxima-
da igual a la mitad del escamoso. El postorbital constituye el margen anterolateral de las 
fenestras supratemporales y posteriormente alcanza la mitad de la longitud de su borde 
lateral. Ventromedialmente, la cara lateral del postorbital contacta con un delgado proceso 
del cuadradoyugal. Las barras postorbitales son cortas y gruesas, y surgen de los ángulos 
anterolaterales hasta contactar con la porción yugal de la barra.
La superficie dorsal de los escamosos es plana y con abundante ornamentación. Cau-
dolateralmente, estos elementos presentan largos lóbulos levemente deprimidos con res-
pecto a la superficie anterodorsal y cuyo borde posterior es más corto que el extremo 
posterior del proceso paraoccipital. Estas proyecciones tienen una superficie dorsal lisa 
y están ligeramente expandidas posterolateralmente. En la parte más distal de estas pro-
yecciones aparece una marcada hendidura situada en el proceso paraoccipital. En vista 
dorsal, el margen caudal de los escamosos presenta una concavidad muy marcada en su 
región medial. Esto provoca que la superficie del escamoso situada por detrás de la fenes-
tra supratemporal sea muy estrecha. Los escamosos constituyen la pared dorsolateral de 
las fenestras supratemporales, en la que aparece un foramen bien desarrollado. En vista 
lateral, el escamoso proyecta un proceso anterior alargado situado bajo el postorbital que 
contacta con la barra postorbital. El surco para la inserción de la musculatura de la solapa 
auricular está muy desarrollado y en su parte anterior alcanza el borde posterior del postor-
bital. La cara ventral de los escamosos constituye el techo del receso ótico, mientras que 
la sutura entre el escamoso y el exoccipital marca el límite dorsal del canal craneocuadrado 
abierto. El escamoso contacta con el cuadrado en la parte más anterior del canal, pero no 
en su región posterior. En vista occipital, la superficie de los escamosos está hundida y su 
borde medial constituye el margen lateral de una marcada depresión situada al lado de las 
fenestras postemporales.
El yugal constituye el borde lateral de la fenestra infratemporal y de la órbita, descri-
biendo una suave cresta en este último caso. Anteriormente, la rama del yugal se extiende 
hasta la altura del séptimo diente maxilar, con la presencia de un pequeño proceso an-
terior puntiagudo, cercano a la zona de contacto con el lacrimal, aunque la sutura entre 
ambos no puede observarse con claridad. La barra infratemporal presenta sección trans-
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versal circular y es robusta. Posteriormente, el yugal finaliza casi al nivel del límite caudal de 
los exoccipitales. La barra postorbital es robusta y se inserta en la pared medial del yugal. 
En la base de las caras anterior y posterior de la barra postorbital se observan forámenes 
bien desarrollados.
El cuadradoyugal es largo y estrecho, y presenta ornamentación en su región posterior. 
Constituye el margen posterior de la fenestra infratemporal y la sutura entre el yugal y el 
cuadradoyugal está situada en el ángulo posterior de dicha fenestra. El cuadradoyugal 
izquierdo conserva una delgada espina que cruza medialmente la fenestra infratemporal 
hasta más de la mitad de la misma. El desarrollo anteromedial del cuadradoyugal excluye 
al cuadrado de cualquier participación en el borde de la fenestra infratemporal. Posterior-
mente, el cuadradoyugal se extiende lateralmente hasta casi el extremo posterolateral del 
cuadrado, sin participar en el cóndilo.
Figura 2.51. HUE-02502, cráneo procedente de Lo Hueco (España). A, vista occipital; B, dibujo inter-
pretativo de la vista occipital; C, vista lateral derecha; D, dibujo interpretativo de la vista lateral derecha.
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Las ramas de los cuadrados son largas con respecto a los procesos de los escamosos y 
están expandidas lateralmente. El cuadrado es liso en toda su superficie y el foramen aërum 
abre dorsalmente al final de una marcada cresta. No existe contacto entre el cuadrado y el 
escamoso en la región posterior de la apertura ótica, originando un canal cráneocuadrado 
abierto. El cuadrado constituye la pared posterior de la fosa supratemporal, impidiendo que 
parietal y escamoso contacten en dicha zona. En vista ventral, se observa una cresta lon-
gitudinal muy desarrollada, que correspondería a la cresta B sensu Iordansky (1973). Esta 
cresta discurre paralela al borde medial del cuadrado desde su ángulo posterolateral. Del 
mismo modo, está presente otra suave cresta que forma el borde ventromedial de la fosa 
supratemporal. Las dos crestas delimitan un surco que acaba en el foramen del par craneal 
V. En la zona posterior de la superficie dorsal del cuadrado existe una pequeña depresión 
entre los dos cóndilos. Ambos forman un reborde muy marcado en el que el cóndilo medial 
está dirigido ventralmente y es más pequeño y más alto que el cóndilo lateral.
Los palatinos son estrechos y sus bordes laterales son paralelos en su mitad posterior. 
La sutura con el pterigoides no alcanza el borde posterior de la fenestra palatina. En su 
región rostral se ensanchan lateralmente y emiten un proceso anterior ancho y puntiagudo. 
Este proceso se extiende más allá del borde anterior de la fenestra palatina. En la mitad 
anterior, ligeramente por delante de la mitad de los palatinos, se observan marcadas ex-
pansiones en los bordes anteromediales de la fenestra palatina.
El ectopterigoides derecho está situado en su lugar y está casi completo, mientras que 
el ectopterigoides izquierdo se encuentra desplazado con respecto al pterigoides y al maxi-
lar. Los ectopterigoides son robustos y en su parte posterior no alcanzan el borde caudal 
de las alas pterigoideas. La sutura con el pterigoides está ligeramente curvada. Anterior-
mente, el pterigoides emite un proceso que se va adelgazando sobre la línea de dientes, 
constituyendo el borde medial de los cuatro últimos dientes maxilares. No se observa con 
claridad su participación en la barra postorbital.
Los pterigoides no se han conservado completos. El pterigoides derecho carece de su 
proceso posteromedial mientras que el pterigoides izquierdo no preserva su ángulo postero-
lateral. Están muy expandidos caudalmente y su superficie dorsal es casi plana, suavemente 
curvada en su zona media. Presentan grandes alas laterales que casi alcanzan en longitud 
el borde posterior de los cóndilos del cuadrado. El extremo posterior de las alas pterigoi-
deas supera el límite posterior de los procesos posteromediales del pterigoides, los cuales 
se expanden posteriormente. La coana está rodeada completamente por los pterigoides y 
se sitúa cerca del margen distal de los mismos. Presenta morfología circular, y se proyecta 
posteroventralmente. La coana está septada en el eje sagital. En vista ventral, es probable 
que el pterigoides forme el borde posteromedial del foramen oval, aunque esta relación no se 
distingue con nitidez. Presenta un foramen bien desarrollado en el techo de la pared medial.
El lateroesfenoides derecho está casi completo, pero el izquierdo no se observa con cla-
ridad. Ambos elementos presentan un proceso dorsal con forma triangular y, lateralmente, 
un proceso capitado orientado anteroposteriormente. En su borde anterior, contacta con 
el postorbital dejando una marcada hendidura. Longitudinalmente, el lateroesfenoides pre-
senta una cresta que discurre desde el borde anterior del foramen oval hasta la zona media 
del límite anterior (cresta cotilar). No se aprecia la existencia del proótico.
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Figura 2.52. HUE-02502, rama mandibular derecha procedente de Lo Hueco (España). A, vista labial; B, 
dibujo interpretativo de la vista labial; C, vista lingual; D, dibujo interpretativo de la vista lingual; E, vista 
dorsal; F, dibujo interpretativo de la vista dorsal.
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En vista occipital el supraoccipital es más ancho que alto y presenta morfología sub-
triangular. Una cresta nucal marcada recorre el supraoccipital en el eje sagital. El supraocci-
pital rodea totalmente las fenestras postemporales, que son alargadas transversalmente. El 
borde ventral de la fenestra postemporal está engrosado y proyectado posteriormente. En 
vista dorsal, se observa la participación del supraoccipital en la parte posterior de la tabla 
craneal, donde una pequeña porción del supraoccipital con forma de media luna contacta 
con el parietal. En su borde posterodorsal presenta una suave hendidura que se extiende 
hasta el comienzo de la cresta nucal.
Los exoccipitales constituyen la mayor parte de la superficie occipital. En esta vista, su 
mitad dorsal está hundida en su zona de contacto con el escamoso. Ambos exoccipitales 
contactan por encima del foramen magnum y forman su margen dorsal, que es promi-
nente y proyectado posteriormente. Los extremos de los procesos paraoccipitales están 
ventrolateralmente proyectados sobre la superficie dorsal del cuadrado y superan el nivel 
del borde medial de los cóndilos del cuadrado. En sus bordes mediales, cerca de su con-
tacto con el basioccipital, se localizan varios forámenes: el foramen vagi (el más grande), 
dos forámenes hipoglossi (XII) situados lateralmente junto al anterior y más ventralmente el 
foramen caroticum posterius. En vista lateral, los exoccipitales evitan el contacto entre el 
cuadrado y el escamoso en la pared interna de la región ótica.
La región posteroventral del basiesfenoides se observa en vista occipital en contacto 
con el pterigoides describiendo suturas dirigidas ventromedialmente. Constituye el margen 
ventral del foramen eustaquiano medio. Sus expansiones laterales quedan ocultas bajo el 
basioccipital, a nivel de los forámenes eustaquianos laterales, provocando que el basiocci-
pital contacte con el pterigoides a ambos lados del foramen eustaquiano medio. Es posible 
reconocer el rostro del basiesfenoides en la cara lateral derecha. En la parte posterodorsal 
del rostro del basiesfenoides, aparece un foramen bien marcado que puede corresponder 
a los nervios II, III o IV.
El basioccipital es un elemento subromboidal y constituye la mayor parte del cóndilo oc-
cipital, que no presenta un cuello desarrollado. La pared dorsal del cóndilo forma el margen 
ventral del foramen magnum. En la pared ventral del cóndilo occipital aparecen varios forá-
menes bien marcados. La placa basioccipital es vertical y presenta dos crestas longitudina-
les dirigidas ventromedialmente a ambos lados del eje sagital. Las crestas llegan al margen 
ventral de la placa basioccipital, donde se forma una hendidura sagital bien desarrollada, 
que delimita el margen dorsal del foramen eustaquiano medio. Los tubérculos basioccipi-
tales presentan un marcado reborde transversal a ambos lados de esta hendidura.
El dentario es alargado y ocupa casi tres cuartas partes de la longitud mandibular. En 
su parte anterior, el dentario forma una sínfisis corta que alcanza posteriormente el nivel del 
cuarto alveolo. Alberga diecisiete alveolos, con seis dientes completos y once incompletos. 
Los alveolos se disponen espaciados entre sí, especialmente los tres más anteriores. El 
dentario forma en su cara labial dos ondas cóncavas desde el primer al tercer diente y des-
de el cuarto al octavo diente. El diente de mayor tamaño en toda la serie es el cuarto. Por 
detrás de este, se sitúan tres dientes de pequeño tamaño y un diastema entre el séptimo 
y el octavo diente para la recepción del cuarto diente maxilar. Tras el diastema, el dentario 
describe una onda convexa en su cara dorsal que alcanza el décimo diente. Por detrás de 
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ella, la serie de dientes es lineal. En la mitad posterior de la serie de dientes los de mayor ta-
maño son el décimo y el undécimo. A partir del duodécimo diente se observan depresiones 
poco profundas dorsolateralmente para la recepción de los dientes maxilares. A lo largo 
de toda la serie de dientes, aparecen forámenes paralelos en la cara lingual. En las caras 
labial y ventral, la totalidad de la superficie del dentario está profusamente vascularizada. 
En la parte posterodorsal de la cara labial, aparece un surco longitudinal paralelo a la serie 
de dientes. No presenta fenestra mandibular externa.
Figura 2.53. HUE-03713, cráneo procedente de Lo Hueco (España). A, vista dorsal; B, vista ventral; C, 
vista lateral derecha; D, vista occipital.
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El esplenial es liso y no se observan forámenes en su superficie. Anteriormente, su bor-
de anterior es delgado y alcanza el nivel del cuarto diente del dentario, sin participar en la 
sínfisis mandibular. El proceso ventral de su borde anterior es ligeramente más largo que el 
proceso dorsal. En su región medioventral aparece una depresión alargada poco profunda 
y, por detrás de esta, otra de menor tamaño y ovalada. El margen dorsal del esplenial con-
tacta con los últimos siete alveolos del dentario, desde el décimo diente. Posteriormente el 
esplenial constituye la mitad anterior del foramen intermandibularis caudalis.
El coronoides derecho se ha preservado en su posición natural y presenta forma de me-
dialuna. Su porción anterior está ligeramente hundida y rodea al foramen intermandibularis 
medius. Su borde posterior presenta una escotadura en su región dorsal y constituye el 
margen anterodorsal de la fosa mandibular. El borde posterodorsal solapa al esplenial y es 
casi horizontal.
El angular se dirige longitudinalmente desde el margen posterior del proceso retroarticu-
lar hasta un agudo proceso ventral que alcanza el nivel del antepenúltimo diente de la serie, 
constituyendo algo menos de la mitad de la longitud del borde ventral mandibular. Sus 
superficies labial y ventral están profusamente ornamentadas salvo en la porción posterior, 
que es lisa al igual que la superficie lingual. El angular forma la mitad posterior del foramen 
intermandibularis caudalis y su proceso anterior no se extiende dorsalmente por delante 
del margen anterior de este foramen. Por debajo del foramen intermandibularis caudalis, 
y en posición ventrolingual, aparece una depresión poco profunda y alargada. En la mitad 
superior de la superficie posterior se observa una cresta bien desarrollada que alcanza el 
borde dorsal del angular.
El surangular es un elemento largo y estrecho, que forma una plataforma dorsal plana y 
alargada que discurre desde el final de la serie de dientes hasta el margen posterior del pro-
ceso retroarticular. En su cara labial, presenta dos procesos anteriores de diferente longitud 
que rodean un foramen situado en la región posterior del surco longitudinal posterodorsal 
del dentario. El proceso dorsal es más largo que el ventral y alcanza el margen posterior 
del último alveolo, evitando el contacto entre el esplenial y el dentario. La cara labial del 
surangular está abundantemente ornamentada, salvo en los procesos anterior y posterior.
El proceso retroarticular es alto y proyectando posterodorsalmente. Está formado en 
su mayor parte por el articular y su superficie dorsal es cóncava. El foramen aërum pare-
ce estar situado en la zona media del margen anterior del proceso retroarticular, pero no 
se observa con claridad. La fosa glenoidea está dividida por una cresta longitudinal bien 
desarrollada. La cara medial del articular es cóncava y presenta un foramen bien marcado 
situado posterodorsalmente en su superficie.
La fórmula dental de HUE-02502 es la siguiente: cuatro alveolos premaxilares, quince 
alveolos maxilares y diecisiete alveolos mandibulares. El cuarto diente es el de mayor ta-
maño tanto en el maxilar como en la mandíbula. En el maxilar se observa una fosa entre el 
séptimo y el octavo alveolo donde ocluye el undécimo diente mandibular. El resto de los 
dientes del dentario tienen un patrón de oclusión lingual. La totalidad de los dientes que se 
han conservado son cónicos, puntiagudos y con coronas cortas. Presentan dos carenas 
longitudinales marcadas en las caras mesial y distal que dividen la corona en una faceta 
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lingual plana y una faceta labial de mayor tamaño y ligeramente convexa. El esmalte no 
presenta ningún tipo de ornamentación.
II.4.3.4 Comentarios
Como se ha comentado anteriormente, el material asignado a eusuquios procedente 
del yacimiento de Lo Hueco ha permitido diferenciar dos morfotipos, uno robusto y con 
dentición hipertrofiada y otro morfotipo más grácil, que se considera que también repre-
senta una nueva especie. Ambos taxones se incluyen en Allodaposuchidae atendiendo 
a una serie de características compartidas por la mayoría de los miembros del grupo. 
En el caso de HUE-02502, estos caracteres son los siguientes: posesión de un canal 
craneocuadrado ancho y lateralmente abierto; presencia de una marcada protuberancia 
en los procesos paraoccipitales (aunque menos desarrollada que en hilaeocámpsidos); 
márgenes orbitales elevados; presencia de una hendidura de recepción entre el premaxilar 
y el maxilar para la inserción del cuarto diente mandibular; existencia de una fosa poco 
profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal; lacrimal de mayor ta-
maño que el prefrontal; fenestra palatina ancha; ausencia de fenestra mandibular externa; 
presencia de un marcado festoneado en la superficie dorsal del dentario que describe dos 
ondas cóncavas; y poseer el diente de mayor tamaño por detrás del cuarto en la décima 
posición de la serie dental mandibular.
Existen marcadas diferencias entre los dos morfotipos identificados en el yacimiento 
de Lo Hueco. En este morfotipo, tanto HUE-02502 como HUE-03713 presentan cuatro 
dientes premaxilares [carácter 87-1 sensu Brochu y Storrs (2012)]. En el caso del otro 
morfotipo de Lo Hueco, HUE-04498 posee cuatro alveolos en cada rama premaxilar, pero 
en los otros dos cráneos de la serie tipo de esta especie aparecen cinco. HUE-02502 
comparte este carácter con “Allodaposuchus” subjuniperus y no es posible comprobar 
cuantos poseen Arenysuchus gascabadiolorum y el ejemplar de Armuña. La narina es cir-
cular ligeramente ovalada en HUE-02502, mientras que en HUE-04498 es más ancha que 
larga. Además, la narina está orientada dorsalmente [carácter 81-1 sensu Brochu y Storrs 
(2012)], carácter compartido únicamente con «Allodaposuchus» subjuniperus, ya que en 
el resto de alodaposúquidos se proyecta anterodorsalmente. Los forámenes incisivos en 
ambos taxones son de pequeño tamaño, pero su morfología es distinta. Mientras que en 
HUE-02502 el foramen incisivo presenta forma de almendra (similar a la que presenta Allo-
daposuchus precedens de Oarda de Jos), en HUE-04498 es circular. El número de alveo-
los en la serie dental maxilar también es diferente entre ambos morfotipos, ya que el menor 
tamaño de los dientes de HUE-02502 y el espacio interalveolar más amplio que existe entre 
ellos con respecto a HUE-04498 hace posible que exista un mayor número de dientes. En 
concreto, HUE-02502 presenta quince alveolos en su serie maxilar (número similar al que 
podría presentar Arenysuchus gascabadiolorum y uno más de los que presentan Alloda-
posuchus precedens de Oarda de Jos y “Allodaposuchus” subjuniperus), mientras que en 
el otro morfotipo de Lo Hueco el número de alveolos se reduce a diez (once en una de las 
ramas maxilares de HUE-04498).
Al contrario que en otros integrantes de Allodaposuchidae como HUE-04498, el ejemplar 
de Fox-Amphoux o “Allodaposuchus” subjuniperus, en HUE-02502 el nasal no proyecta un 
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proceso posterior entre el frontal y el prefrontal. Además, HUE-02502 no presenta un contacto 
lacrimal-nasal grande como HUE-04498, el ejemplar de Fox- Amphoux o “ Allodaposuchus” 
subjuniperus, sino que es breve, más parecido al que muestra  Allodaposuchus precedens 
de Oarda de Jos. Por otro lado, la barra postorbital en HUE-02502 es gruesa, similar a la 
que muestran el ejemplar de Fox-Amphoux y “ Allodaposuchus” subjuniperus.
Al igual que HUE-04498 y UPUAM-A1, en HUE-02502 la sutura yugal-cuadradoyugal 
aparece formando el ángulo posterolateral de la fenestra infratemporal [carácter 142-2 
sensu Brochu y Storrs (2012)].
Existe exposición del supraoccipital en la vista dorsal de la tabla craneal, de forma simi-
lar al Allodaposuchus precedens de Oarda de Jos, y a los ejemplares de Fox-Amphoux y 
Armuña, pero no tan patente como en el holotipo de Allodaposuchus precedens.
En cuanto al número de alveolos de la serie dental mandibular, HUE-02502 posee dieci-
siete alveolos, mientras que en el otro morfotipo de Lo Hueco aparecen catorce o quince, en 
“Massaliasuchus affuvelensis” quince y en Musturzabalsuchus buffetauti dieciséis, siendo el 
taxón de Allodaposuchidae con mayor número de alveolos mandibulares. Como se ha co-
mentado la superficie dorsal del dentario de HUE-02502 describe dos ondas cóncavas que 
sin embargo no están tan marcadas como en los paratipos de  Musturzabalsuchus, el ejem-
plar UPUAM-502 de Armuña o el ejemplar mandibular desaparecido de “ Massaliasuchus”. 
En el caso de la mandíbula de HUE-02502, este festoneado es mucho más suave, y a 
partir del noveno alveolo mandibular la superficie dorsal es más o menos plana.
Por otro lado, HUE-02502 presenta varios caracteres exclusivos dentro de 
 Allodaposuchidae. Uno de ellos es la oclusión dental entre maxilar y mandíbula lingual, con 
la presencia de un orificio de inserción entre el séptimo y el octavo diente maxilar [carácter 
92-1 sensu Brochu y Storrs (2012)]. Además de este orificio, tanto HUE-02502 como HUE-
03713 también presentan huecos de inserción marcados entre el sexto y el séptimo diente 
y entre el octavo y el noveno, que no aparecen en el resto de integrantes del grupo. Este tipo 
de oclusión dental no es común dentro de Eusuchia y aparece de forma aislada en algunos 
de los grupos que componen el linaje, como Borealosuchus  sternbergii en borealosúqui-
dos, Planocrania hengdongensis en planocraniidos,  Diplocynodon  hantoniensis,  Caiman 
yacaré y Caiman crocodilus en Alligatoroidea y Crocodylus depressifrons y  Crocodylus 
affinis en Crocodyloidea. 
Otra característica exclusiva de HUE-02502 se da en los palatinos, cuya mitad ante-
rior proyecta procesos laterales sobre la fenestra palatina [carácter 117-1 sensu Brochu y 
 Storrs (2012)]. Al igual que el carácter anterior, no aparece en ningún otro alodaposúquido y 
su distribución es muy dispersa dentro de Eusuchia. Está presente en Borealosuchus ster-
nbergii dentro de borealosúquidos, en Leidyosuchus canadensis, Diplocynodon muelleri, 
Alligator olseni, Paleosuchus trigonatus, Paleosuchus palpebrosus dentro de Alligatoroidea 
y en Osteolaemus tetraspis y Voay robustus dentro de Crocodylia.
La coana de HUE-02502 está septada sagitalmente [carácter 125-1 sensu Brochu y 
Storrs (2012)], mientras que en el resto de alodaposúquidos no existe septo. Este tipo de 
coana aparece en algunos neosuquios como Theriosuchus pusillus, Goniopholis simus, 
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Bernissartia fagesii o Isisfordia duncani, pero también es característica en Boverisuchus 
vorax, borealosúquidos, aligatoroideos y crocodiloideos.
El proceso anterior del palatino es ancho como en el resto de alodaposúquidos [ca-
rácter 116-0 sensu Brochu y Storrs (2012)], pero termina en punta, siendo una morfología 
exclusiva dentro del grupo. Rostralmente, la punta de este proceso alcanza el nivel del 
margen anterior de la fenestra palatina, sin superarlo significativamente [carácter 115-1 
sensu  Brochu y Storrs (2012)].
HUE-02502 y HUE-03713 por tanto, representan uno de los dos morfotipos presentes 
en el yacimiento de Lo Hueco y se puede asignar a nueva especie de Allodaposuchidae, 
estrechamente relacionada con otros taxones de este grupo.
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III.1. INTRODUCCIÓN
Para evaluar las relaciones de parentesco de los cocodrilos alodaposúquidos que han 
sido estudiados en la presente memoria de tesis con respecto al resto de formas que con-
forman Eusuchia se ha efectuado un análisis filogenético. Se ha excluido de dicho análisis 
a los ejemplares Allodaposuchus precedens (Vălioara, Rumanía), MDE C3-276 (Bellevue, 
Francia), ACAP M-1695 (Cruzy, Francia) y UPUAM V1 (Vilamitjana, España), debido a su 
naturaleza fragmentaria. Además, tampoco se ha incluido a la especie “Massaliasuchus 
affuvelensis” (Fuveau y Valdonne, Francia), debido a su dudosa posición taxonómica (ver 
epígrafe II.2.6).
Por tanto, se incluyen en el análisis filogenético los siguientes ejemplares: Allodapo-
suchus precedens (Oarda de Jos, Rumanía), MDE/CM-616 (Fox-Amphoux, Francia), 
“­Allodaposuchus”­subjuniperus (Beranuy, España), “Allodaposuchus”­palustris (Fumanya, 
España), Musturzabalsuchus­ buffetauti (Laño, España), Arenysuchus­ gascabadiolorum 
(Arén, España), UPUAM A1, UPUAM A2, UPUAM-502 (Armuña, España), HUE-04498 y 
HUE-02502  (Fuentes, España).
III.2. METODOLOGÍA
Para realizar el análisis filogenético se ha optado por utilizar la matriz de caracteres pro-
puesta por Brochu y Storrs (2012), que es una versión basada y modificada de la matriz de 
caracteres propuesta por Brochu (1997c). En dicha matriz, se han introducido los taxones 
utilizados por Brochu et­al. (2012).
A la matriz propuesta por Brochu y Storrs (2012) se ha incorporado la codificación 
de HUE-04498, HUE-02502, Musturzabalsuchus­ buffetauti, los ejemplares de Armu-
ña (UPUAM A1, UPUAM A2, UPUAM-502) y nuevas codificaciones para Theriosuchus 
 pusillus, Goniopholis­ simus, Susisuchus­ anatoceps, Isisfordia duncani, Shamosuchus­
­djadochtaensis, Pietraroiasuchus­ormezzanoi, Pachycheilosuchus­ trinquei (Brochu, com. 
pers. 2014), “Allodaposuchus”­subjuniperus, Arenysuchus­gascabadiolorum y MDE/CM-
616 basadas en estudio directo de los ejemplares fósiles. Por otro lado, se han incluido las 
codificaciones de Allodaposuchus precedens y “Allodaposuchus”­palustris publicadas por 
Blanco et­al. (2014) con algunas modificaciones. En el caso del ejemplar de Oarda de Jos 
los caracteres modificados son los siguientes: 89 (1→0), 105 (?→0), 117 (?→0), 119 (?→1), 
120 (?→0), 131 (0→?), 142 (?→0), 152 (0→1) y 181 (?→0) (ver epígrafe II.2.2.6). En cuanto 
a “Allodaposuchus”­palustris, se han modificado los siguientes caracteres: 151 (0→1), 170 
(1→?) y 174 (1→0) (ver epígrafe II.3.2.6). La matriz de datos final incluía 111 unidades taxo-
nómicas operacionales y 189 caracteres morfológicos. Estos 189 caracteres corresponden 
a 140 caracteres craneales (74%), 23 caracteres axiales (12%), 15 caracteres apendicula-
res (8%) y 11 caracteres de la armadura dérmica (6%). Los caracteres de la matriz fueron 
polarizados con respecto al grupo externo Theriosuchus pusillus, del Cretácico Inferior de 
Gran Bretaña (Owen, 1879).
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Sobre la matriz de Brochu y Storrs (2012) se ha añadido un nuevo estado de carácter 
en el carácter 51, debido a que las mandíbulas de HUE-04498, Allodaposuchus­fontensis, 
Musturzabalsuchus­buffetauti y UPUAM-502 no pueden codificarse con los estados exis-
tentes en la matriz. Este estado de carácter (5) es el siguiente: “el alveolo del dentario más 
grande inmediatamente posterior al cuarto es el décimo”. Además, se ha considerado la 
reformulación de los caracteres 148 y 149 efectuada por Delfino et­al. (2008b) para codi-
ficar la región posterior del receso ótico en ejemplares con canal craneocuadrado abierto 
(ver Anexo XXXX). De esta forma, el estado de carácter 148 (0), referido a que el escamoso 
y el cuadrado no contactan en la superficie externa del cráneo, posteriormente al meato 
auditivo externo; y 149 (0), que se refiere al margen caudal de la apertura ótica no definido 
y gradualmente fusionado en el exoccipital, se aplica a Goniopholis, Hylaeochampsa y a las 
unidades taxonómicas operacionales incluidas en Allodaposuchidae, debido a la presencia 
del canal craneocuadrado abierto.
Se han realizado dos análisis de parsimonia mediante el programa TNT (Goloboff et­al., 
2008), a partir de una búsqueda tradicional comenzando por 1000 réplicas de árboles de 
Wagner con adición aleatoria de los taxones, procesados con el algoritmo de redisposición 
TBR (tree bisection and reconnection) “alternando las ramas” (branch swapping) y guar-
dando 100 árboles por réplica. Para comprobar la robustez de las hipótesis filogenéticas, 
se obtuvieron los valores de soporte de Bremer y Bootstrap con TNT (Goloboff et­al., 2008).
En el primero de los análisis filogenéticos se incluyeron las 111 unidades taxonómicas 
operacionales, mientras que en el segundo de los análisis se estudió el porcentaje de 
datos desconocidos en las unidades taxonómicas operacionales de la matriz para inten-
tar clarificar las relaciones de parentesco entre los integrantes de Allodaposuchidae. De 
esta forma, se decidió extraer del análisis a aquellas unidades taxonómicas operaciona-
les que carecían de más del 70% de la información: Pachycheilosuchus­trinquei (76,2%), 
“­Allodaposuchus”­ palustris (78,3%), Musturzabalsuchus­ buffetauti (81,5%), UPUAM A1/
A2/502 (71,9%),  Borealosuchus­ threeensis (84,6%), Eocaiman­ cavernensis (82,0%), 
 Tsoabichi­­greenriverensis (71,9%) y Orthogenysuchus­olseni (77,7%) (Tabla 3.1). 
III.3. RESULTADOS
El primero de los análisis filogenéticos dio como resultado un total de 36300 árboles fi-
logenéticos igualmente parsimoniosos con 807 pasos evolutivos, un índice de consistencia 
de 0,305 y un índice de retención de 0,787. A partir de estos 36300 árboles filogenéticos 
se obtuvo un consenso estricto y un consenso de mayoría (Fig. 3.1) que muestran una 
hipótesis filogenética en la que el nodo Eusuchia no está resuelto. 
En primer lugar, en el consenso estricto, Allodaposuchidae constituye un grupo mo-
nofilético que forma una politomía junto a Pachycheilosuchus­ trinquei,  Pietraroiasuchus 
 ormezzanoi, Shamosuchus­ djadochtaensis y Crocodylia. La posición incierta de 
 Pachycheilosuchus, Pietraroiasuchus y Shamosuchus con respecto a Eusuchia, hace que 
este nodo no pueda ser definido en esta hipótesis filogenética. No obstante, en el con-
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senso de mayoría existe una tendencia a establecer el nodo Eusuchia incluyendo en su 
interior a estos tres taxones: Pachycheilosuchus y Shamosuchus como taxones herma-
nos de Hylaeochampsidae (en el 50% de las hipótesis) y Pietraroiasuchus como grupo 
hermano del clado formado por Allodaposuchidae y Crocodylia (en el 50% de las hipó-
tesis).  Pachycheilosuchus y Pietraroiasuchus ya fueron considerados como integrantes 
de  Eusuchia, y más concretamente de Hylaeochampsidae, por Buscalioni et­al. (2011) y 
Puértolas-Pascual et­al. (2013), y en una hipótesis filogenética reciente, Turner y Pritchard 
(2015), obtienen entre sus resultados la inclusión de Shamosuchus como integrante del 
Paralligatoridae, grupo monofilético situado en la base de Eusuchia.
Figura 3.1. Consenso estricto (izquierda) y consenso de mayoría (derecha) obtenidos en el análisis filo-
genético efectuado con 111 unidades taxonómicas operacionales incluidas en la matriz de caracteres 
propuesta por Brochu y Storrs (2012), que muestra las relaciones de parentesco de Eusuchia. El nodo 
Eusuchia es tentativo, debido a la presencia de taxones como Pachycheilosuchus, Pietraroiasuchus o 
Shamosuchus en su interior. Los números sobre los nodos indican valores de Bootstrap y, entre parén-
tesis de índice de Bremer (solo se muestran valores superiores a 1), en el consenso estricto y frecuencia 
de repetición del clado en los árboles primarios, en el consenso de mayoría.
En esta hipótesis filogenética, la monofilia de Allodaposuchidae está soportada por 
veintiuna sinapomorfías: 
• Sínfisis mandibular que alcanza el cuarto o quinto alveolo del dentario 
(carácter 49 1→0), 
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• Alveolo mandibular de mayor tamaño situado por detrás del cuarto alveolo del 
dentario, el décimo (carácter 51 3→5).
• Esplenial  que no participa en la sínfisis mandibular; borde anterior del esple-
nial se dispone ventral al canal meckeliano (carácter 54 0→1), 
• Angular no supera dorsalmente el límite anterior del foramen­intermandibularis­
caudalis; borde anterior no puntiagudo (carácter 65 0→1), 
• Surangular no continúa dorsalmente hasta el borde dorsal de la pared lateral 
de la fosa glenoidea (carácter 67 0→1), 
• Articular que presenta una lámina anterior dorsal al foramen lingual (carácter 
68 0→1).
• Proceso retroarticular proyectado posterodorsalmente (carácter 71 0→1).
• Sutura surangular-articular curvada lateralmente a la fosa glenoidea (carácter 
73 0→1).
• Nasales contactan con la narina, pero no la dividen (carácter 82 2→1).
• Cuarto diente mandibular ocluye en una hendidura entre el premaxilar y el 
maxilar tempranamente en la ontogenia (carácter 91 1→0).
• Alveolo maxilar de mayor tamaño, el cuarto (carácter 93 5→2).
• Proceso palatino no se extiende significativamente por delante del margen 
anterior de la fenestra palatina (carácter 115 0→1).
• Maxilar proyecta un proceso posterior en el lacrimal (carácter 128 2→1).
• Margen ventral de la barra postorbital se inserta en la superficie lateral del 
yugal (carácter 135 0→1).
• Margen orbital levantado con respecto a la superficie dorsal del cráneo (ca-
rácter 137 0→1).
• Escamoso y cuadrado no contactan en la superficie externa del cráneo, pos-
teriormente al meato auditivo externo (carácter 148 1→0).
• Margen caudal de la apertura ótica no definido y gradualmente fusionado en 
el exoccipital (carácter 149 1→0).
• Huesos dérmicos del techo craneal que sobresalen por encima del borde de 
la fenestra supratemporal en la madurez (carácter 152 0→1).
• Fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal 
(carácter 153 1→0).
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• Tabla craneal con los márgenes casi horizontales; ramas posterolaterales del 
escamoso significativas a lo largo del proceso paraoccipital (carácter 158 0→1).
• Foramen­aërum en la superficie dorsal del cuadrado (carácter 177 0→1).
Sin embargo, las relaciones de parentesco dentro de Allodaposuchidae no quedan bien 
resueltas en el consenso estricto y todos los integrantes del clado forman un politomía. Por 
su parte, en el consenso de mayoría, “Allodaposuchus”­palustris tiende a posicionarse en 
la base del clado, como grupo hermano del resto de integrantes, los cuales forman una po-
litomía que solo queda resuelta en el caso de los grupos formados por HUE-4498 y MDE/
CM-616 (en el 50% de las hipótesis, y HUE-02502 y “Allodaposuchus”­subjuniperus­(en el 
78% de las hipótesis), respectivamente.
Por otro lado, la topología obtenida dentro de Crocodylia es congruente con las últimas 
hipótesis filogenéticas (Salisbury et­al., 2006; Delfino et­al., 2008b; Brochu, 2011, 2013; 
Brochu et­al., 2012; Buscalioni et­al., 2011; Puértolas-Pascual et­al., 2013; Narváez et­al., 
2014), aunque con Gavialoidea como grupo más basal del clado, tal y como proponía 
Brochu (2011) en su hipótesis filogenética. Este clado queda definido como un grupo mo-
nofilético soportado por ocho sinapomorfías:
• Extremidad proximal de la ulna considerablemente más ancha que la extremi-
dad distal (carácter 30 0→1).
• Foramen­aërum en el margen lingual extremo del proceso retroarticular (ca-
rácter 70 1→0).
• Proceso retroarticular proyectado posterodorsalmente (carácter 71 0→1).
• Cuarto diente mandibular ocluye en una hendidura entre el premaxilar y el 
maxilar tempranamente en la ontogenia (carácter 91 1→0).
• Lacrimal y nasal contactan ampliamente y no existe proceso posterior del 
maxilar (carácter 128 2→0).
• Sutura frontoparietal cóncavo-convexa (carácter 151 1→0).
• Tabla craneal con los márgenes casi horizontales; ramas posterolaterales del 
escamoso significativas a lo largo del proceso paraoccipital (carácter 158 0→1).
• Protuberancia de pequeño tamaño o ausente en el proceso paraoccipital del 
exoccipital; proceso lateral largo a la apertura caudal del canal craneocuadra-
do (carácter 174 0→1).
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En el segundo de los análisis filogenéticos realizados en la presente memoria de tesis 
se excluían Pachycheilosuchus­ trinquei, “Allodaposuchus”­ palustris,  Musturzabalsuchus­
­buffetauti, UPUAM A1/A2/502, Borealosuchus­threeensis, Eocaiman­cavernensis,­­Tsoabichi­
greenriverensis­y Orthogenysuchus­olseni, es decir, aquellas unidades taxonómicas ope-
racionales que carecían de más del 70% de la información. Como resultado se obtuvo un 
total de 1509 árboles filogenéticos igualmente parsimoniosos con 786 pasos evolutivos, un 
índice de consistencia de 0,313 y un índice de retención de 0,788. A partir de estos 1509 
árboles filogenéticos se obtuvo un consenso estricto y un consenso de mayoría (Fig. 3.2), 
que muestran una topología con una mayor resolución, en la que Allodaposuchidae cons-
tituye un grupo monofilético que queda situado como el grupo hermano de Crocodylia. 
En publicaciones anteriores, el clado formado por los taxones relacionados con el géne-
ro Allodaposuchus formaban junto a Hylaeochampsidae el grupo hermano de Crocodylia 
(Salisbury et­al., 2006; Delfino et­al., 2008b; Brochu, 2011, 2013; Buscalioni et­al., 2011; 
Brochu et­al., 2012; Puértolas-Pascual et­al., 2013; Narváez et­al., 2014).
Figura 3.2. Consenso estricto (izquierda) y consenso de mayoría (derecha) obtenidos en el análisis filoge-
nético efectuado con 105 unidades taxonómicas operacionales (excluyendo del primer análisis filogené-
tico efectuado a Pachycheilosuchus trinquei, “Allodaposuchus” palustris, Musturzabalsuchus buffetauti, 
Borealosuchus threeensis, Eocaiman cavernensis y Orthogenysuchus olseni, que carecen de más del 
70% de información codificable) incluidas en la matriz de caracteres propuesta por Brochu y Storrs 
(2012), que muestra las relaciones de parentesco de Eusuchia. El nodo Eusuchia es tentativo, debido 
a la presencia de taxones como Pietraroiasuchus o Shamosuchus en su interior. Los números sobre los 
nodos indican valores de Bootstrap y, entre paréntesis, de índice de Bremer (solo se muestran valores 
superiores a 1), en el consenso estricto y frecuencia de repetición del clado en los árboles primarios, 
en el consenso de mayoría.
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TAXÓN % dd TAXÓN % dd TAXÓN % dd
Acynodon­adriaticus 56.6 Crocodylus­niloticus 0.5 Orthogenysuchus­olseni 77.7
Acynodon­iberoccitanus 55.0 Crocodylus porosus 0.5 Osteolaemus­osborni 2.1
Alligator­mcgrewi 15.8 Crocodylus­rhombifer 0.5 Osteolaemus­tetraspis 2.1
Alligator­mefferdi 33.3 Deinosuchus riograndensis 56.1 Pachycheilosuchus­trinquei 76.2
Alligator­mississippiensis 0.5 Diplocynodon­darwini 19.6 Paleosuchus­palpebrosus 2.6
Alligator­olseni 31.2 Diplocynodon­hantoniensis 20.1 Paleosuchus­trigonatus 1.0
Alligator­prenasalis 16.9 Diplocynodon­muelleri 38.6 Paratomistoma­courti 69.8
Alligator­sinesis 2.1 Diplocynodon­ratelli 22.7 Pietraroiasuchus­
ormezzanoi
67.7
Alligator­thomsoni 39.7 Diplocynodon­tormis 41.8 Piscogavialis­
jugaliperforatus
47.6
“Allodaposuchus”­palustris 78.3 Dollosuchoides­densmorei 38.1 Planocrania­datangensis 69.8
Allodaposuchus precedens 57.1 Eocaiman­cavernensis 82.0 Planocrania 
hengdongensis
66.1
“Allodaposuchus”­
subjuniperus
60.3 Eogavialis­africanum 34.4 Boverisuchus­magnifrons 43.4
Allognathosuchus­
polyodon
60.8 Eosuchus lerichei 48.1 Boverisuchus­vorax 27.5
Allognathosuchus­wartheni 25.9 Eosuchus­minor 29.1 Procaimanoidea­kayi 35.9
Arambourgia­gaudryi 54.5 Eothoracosuchus­
mississippiensis
46.5 Procaimanoidea­utahensis 42.8
Arenysuchus 
gascabadiolorum
66.7 Euthecodon­arambourgii 55.0 Prodiplocynodon langi 56.1
Asiatosuchus­germanicus 30.1 Gavialis­gangeticus 1.6 Purussaurus­neivensis 27.5
Australosuchus­clarkae 36.5 Gavialis­lewisi 53.4 Quinkana­spp. 59.2
Bernissartia­fagesii 42.3 Gavialosuchus­
eggenburgensis
59.8 Rimasuchus­lloydi 53.4
Baryphracta­deponiae 48.1 Goniopholis­simus 23.8 Shamosuchus­
djadochtaensis
62.4
Borealosuchus 
acutidentatus
62.9 Gryposuchus­colombianus 28.6 Stangerochampsa­
mccabei
22.2
Borealosuchus­formidabilis 14.3 Hassiacosuchus­haupti 44.9 Susisuchus­anatoceps 59.8
Tabla 3.1. Porcentaje de datos desconocidos (% dd) para los taxones incluidos en el presente análisis.
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Borealosuchus­sternbergii 11.6 Hylaeochampsa­vectiana 61.2 Thecachampsa­antiqua 24.8
Borealosuchus­threeensis 84.6 Iharkutosuchus­makadii 53.4 Theriosuchus pusillus 21.1
Borealosuchus­wilsoni 30.1 Isisfordia duncani 45.5 Thoracosaurus 
macrorhynchus
34.4
Brachychampsa­montana 15.9 Kambara­implexidens 27.0 Thoracosaurus 
neocesariensis
33.8
Brachychampsa­sealeyi 67.2 Kentisuchus­spenceri 52.4 Tomistoma­cairense 54.5
Brachyuranochampsa­
eversolei
40.2 Leidyosuchus canadensis 21.1 Tomistoma­lusitanica 37.5
Brochuchus­pigotti 39.1 “Massaliasuchus 
affuvelensis”
84.6 Tomistoma­petrolica 65.6
Caiman­crocodilus 0.5 LH-02502 41.3 Tomistoma­schlegelii 1.0
Caiman­latirostris 3.1 LH-04498 44.4 Toyotamaphimaea­
machikanense
28.5
Caiman­lutescens 67.7 MDE/CM-616 62.9 Trilophosuchus­rackhami 63.5
Caiman­yacare 0.5 Mecistops­cataphractus 2.1 Tsoabichi­greenriverensis 71.9
Ceratosuchus­burdoshi 61.4 Melanosuchus­fisheri 64.0 UPUAM A1/A2/502 71.9
Crocodylus acer 52.4 Melanosuchus niger 2.1 Voay­robustus 23.8
Crocodylus­affinis 14.3 Mourasuchus­spp. 32.2 Wannaganosuchus 
brachymanus
41.2
Crocodylus depressifrons 19.5 Musturzabalsuchus­
buffetauti
81.5
Crocodylus­megarhinus 37.5 Navajosuchus­mooki 38.6
Tabla 3.1. Porcentaje de datos desconocidos (% dd) para los taxones incluidos en el presente análisis.
La inclusión de los taxones Theriosuchus pusillus, Goniopholis­ simus, Susisuchus 
­anatoceps, Isisfordia duncani, Shamosuchus­djadochtaensis y Pietraroiasuchus­­ormezzanoi, 
hace que se obtengan resultados a tener en cuenta en esta hipótesis filogenética. Tanto en 
el consenso estricto como en el consenso de mayoría, Theriosuchus, Goniopholis, Isisfordia 
y Susisuchus quedan junto a Bernissartia fuera de Eusuchia. Sin embargo Shamosuchus, 
en ambas hipótesis filogenéticas, queda situado como integrante de Hylaeochampsidae. 
Por su parte, Pietraroiasuchus­ormezzanoi aparecía como el grupo hermano de Allodapo-
suchidae + Crocodylia. En este caso, el nodo Eusuchia podría definirse tentativamente a la 
espera de evaluar la pertenencia al clado de Shamosuchus, Pachycheilosuchus y Pietra-
roiasuchus, quedando como un grupo monofilético sobre la base de cinco sinapomorfías: 
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• Centros presacrales procélicos (carácter 21 0→1).
• Olecranon de la ulna con proceso ancho y redondeado (carácter 29 0→1).
• Surangular extendiéndose hasta el margen posterior del proceso retroarticular 
(carácter 72 1→0).
• Coana interna no septada (carácter 125 1→0).
• Espinas neurales posteriores delgadas y en forma de varilla (carácter 189 0→1).
Tanto en el consenso estricto como en el consenso de mayoría, las relaciones de pa-
rentesco entre los integrantes de Allodaposuchidae están bien definidas. 04498 forma un 
grupo monofilético con MDE/CM-616 y “Allodaposuchus”­subjuniperus forma otro grupo 
monofilético con HUE-02502. El clado compuesto por ambos grupos constituye una po-
litomía basal junto a Allodaposuchus precedens y Arenysuchus­gascabadiolorum. En esta 
hipótesis filogenética, el clado Allodaposuchidae queda soportado por siete sinapomorfías: 
• Alveolo maxilar de mayor tamaño, el cuarto (carácter 93 5→2).
• Margen orbital levantado con respecto a la superficie dorsal del cráneo (ca-
rácter 137 0→1).
• Escamoso y cuadrado no contactan en la superficie externa del cráneo, pos-
teriormente al meato auditivo externo (carácter 148 1→0).
• Margen caudal de la apertura ótica no definido y gradualmente fusionado en 
el exoccipital (carácter 149 1→0).
• Huesos dérmicos del techo craneal que sobresalen por encima del borde de 
la fenestra supratemporal en la madurez (carácter 152 0→1).
• Fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal 
(carácter 153 1→0).
• Foramen­aërum en la superficie dorsal del cuadrado (carácter 177 0→1).
Dentro de Crocodylia, tanto el consenso estricto como el consenso de mayoría muestran 
a Gavialoidea y Borealosuchidae formando un grupo monofilético que constituye el grupo 
hermano de Planocraniidae + Brevirrostros [topología que ya se mostraba en las hipótesis 
filogenéticas de Salisbury et­al. (2006), Delfino et­al. (2008b), Buscalioni et­al.(2011) y Puér-
tolas-Pascual et­al. (2013)]. Por su parte, Crocodylia queda definido por tres sinapomorfías:
• Fenestra mandibular externa presente, con una concavidad discreta en el 
margen dorsal del angular (carácter 63 0→2).
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• Sutura frontoparietal cóncavo-convexa (carácter 151 1→0).
• Protuberancia de pequeño tamaño o ausente en el proceso paraoccipital del 
exoccipital; proceso lateral largo a la apertura caudal del canal craneocuadra-
do (carácter 174 0→1).
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IV.1. LA POSICIÓN DE ALLODAPOSUCHIDAE DENTRO DE EUSUCHIA
El análisis filogenético realizado en la presente memoria confirma que una serie de 
taxones del Cretácico Superior europeo constituyen un grupo monofilético bien so-
portado y estrechamente emparentado con Crocodylia, para el que se propone la de-
nominación de  Allodaposuchidae. En el primero de los análisis filogenéticos efec-
tuados,  Allodaposuchidae forma una politomía con Crocodylia, Hylaeochampsidae, 
 Pietraroiasuchus,  Pachycheilosuchus y Shamosuchus, mientras que en el segundo, extra-
yendo de la matriz de caracteres los taxones sobre los que se tiene escasa información, 
Allodaposuchidae aparece como el grupo hermano de Crocodylia. Esta posición es similar 
a la topología obtenida en hipótesis filogenéticas recientes (Delfino et al., 2008b; Brochu, 
2011; Brochu et al., 2012; Puértolas-Pascual et al., 2013; Narváez et al., 2014), con la dife-
rencia de que en estas, Allodaposuchidae forma el grupo hermano de Hylaeochampsidae, 
constituyendo ambos clados el grupo hermano de Crocodylia. Teniendo en cuenta el se-
gundo de los análisis filogenéticos, en el que se obtiene una mayor resolución en los nodos 
principales de Eusuchia, Allodaposuchidae quedaría situado como un clado más derivado 
que  Hylaeochampsidae dentro de Eusuchia.
Como se comentó en el epígrafe III.3, Allodaposuchidae incluye en la primera de es-
tas hipótesis filogenéticas a Allodaposuchus precedens (Oarda de Jos, Rumanía), MDE/
CM-616 (Fox-Amphoux, Francia), “Allodaposuchus” subjuniperus (Beranuy, España), 
“ Allodaposuchus” palustris (Fumanya, España), Musturzabalsuchus buffetauti (Laño, Espa-
ña), Arenysuchus gascabadiolorum (Arén, España), UPUAM A1/A2/502 (Armuña, España), 
HUE-04498 y HUE-02502 (Fuentes, España), y estaría soportado por veintiuna sinapomor-
fías: 49 (1→0), 51 (3→5), 54 (0→1), 65 (0→1), 67 (0→1), 68 (0→1), 71 (0→1), 73 (0→1), 82 
(2→1), 91 (1→0), 93 (5→2), 115 (0→1), 128 (2→1), 135 (0→1), 137 (0→1), 148 (1→0), 149 
(1→0), 152 (0→1), 153 (1→0), 158 (0→1) y 177 (0→1) (ver epígrafe III.3).
Un elevado número de estas sinapomorfías corresponden a caracteres mandibulares 
que no pueden comprobarse en todos los ejemplares, puesto que solo “Allodaposuchus” 
palustris, Musturzabalsuchus buffetauti, UPUAM A1/A2/502, HUE-04498 y HUE-02502 
conservan material mandibular. Otras, parecen no tener un gran peso filogenético debido a la 
politomía formada por Allodaposuchidae, Crocodylia, Pietraroiasuchus,  Pachycheilosuchus 
y Shamosuchus, así como la propia politomía interna dentro de Allodaposuchidae, que 
provoca que el programa TNT optimice algunos caracteres como sinapomorfías del clado, 
aunque el carácter no pueda ser observado en todos los ejemplares o esté ampliamente 
distribuido en otros linajes de Eusuchia. Este hecho parece solucionarse con el segundo de 
los análisis filogenéticos efectuados, en el cual se resuelve el nodo Eusuchia y se clarifican 
las relaciones de parentesco dentro de Allodaposuchidae.
El carácter 49 se refiere a la extensión de la sínfisis mandibular con respecto a los pri-
meros alveolos de la serie dental. La sínfisis es corta en aquellos alodaposúquidos donde 
se puede observar (“Allodaposuchus” palustris, Musturzabalsuchus buffetauti, HUE-04498 
y HUE-02502) y alcanza el cuarto alveolo mandibular (carácter 49-0). Se trata de la condi-
ción plesiomórfica que muestran, por ejemplo, Theriosuchus o Goniopholis. Sin embargo, 
en Bernissartia y en los hilaeocámpsidos donde es visible, la sínfisis mandibular es mucho 
más alargada posteriormente y alcanza del sexto al octavo alveolo (carácter 49-1). Esta 
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condición se mantiene en Borealosuchidae y Brevirrostros, pero revierte al estado primitivo 
en algunos grupos aislados, como algunas especies de Borealosuchus, varias especies 
de Crocodylus, el género Osteolaemus, algunos diplocynodontinos, en varios aligatorinos 
y en la mayoría de caimaninos, mientras que Gavialoidea o Tomistominae presentan un 
nuevo estado de carácter (carácter 49-2), con una sínfisis mandibular que supera el octavo 
alveolo posteriormente. La condición primitiva que presentan los alodaposúquidos es un 
carácter con una amplia distribución dentro de Crocodylia, pero que aparece como un 
paralelismo en los grupos más derivados.
Con respecto al carácter 51, que trata sobre el alveolo de mayor tamaño situado por 
detrás del cuarto alveolo de la serie dental mandibular, el nodo Allodaposuchidae presenta 
una condición exclusiva dentro de Eusuchia. En los miembros del grupo donde se observa 
esta característica (Musturzabalsuchus buffetauti, HUE-04498 y HUE-02502), se trata del 
décimo (carácter 51-5), mientras que en el resto de los linajes de Eusuchia esta condición 
es muy diversa, pero nunca es la misma que en alodapósuquidos.
El carácter 54, hace referencia a la participación del esplenial en la sínfisis mandibular, 
que en el caso de “Allodaposuchus” palustris, Musturzabalsuchus buffetauti, HUE-04498 y 
HUE-02502 queda excluido de la sínfisis y proyecta un proceso anterior ventral con respec-
to al canal meckeliano (carácter 54-1). La distribución de este carácter es variable dentro de 
Eusuchia, pero la condición primitiva, en la cual el esplenial participa ligeramente en la sínfi-
sis sin llegar a superar más de cinco alveolos mandibulares (carácter 54-0), está presente en 
todos los nodos que conforman el clado. Este estado de carácter revierte a la condición que 
presentan los alodaposúquidos en grupos aislados como algunas especies de borealosú-
quidos, diplocynodontinos, varias especies de crocodiloideos, Planocrania hengdongensis 
y Brachychampsa montana. Al igual que se comentaba en el caso del carácter 49, esta 
condición podría haber aparecido de forma paralela en estos taxones más derivados.
En cuanto al carácter 65, referido a la extensión dorsal del angular con respecto al mar-
gen anterior del foramen intermandibularis caudalis, tan solo es codificable en HUE-02502 
y Musturzabalsuchus buffetauti. En estos ejemplares, el angular no supera dorsalmente el 
borde anterior del foramen intermandibularis caudalis y su margen rostral es romo (carácter 
65-1), una condición poco extendida dentro de Eusuchia y que solo presentan algunos 
aligatoroideos como los caimaninos y Stangerochampsa mccabei.
El carácter 67 se refiere a la extensión del surangular con respecto al margen dorsal 
de la pared lateral de la fosa glenoidea. Este carácter solo es codificable en HUE-04498 
y Musturzabalsuchus buffetauti dentro de los alodaposúquidos, que muestran una con-
dición similar a la que se observa en algunas especies del género Alligator (A. thomsoni, 
A. mefferdi y A. mississippiensis), en Diplocynodon muelleri y en la mayoría de crocodilinos, 
con el surangular truncado y que no continúa dorsalmente (carácter 67-1). Dentro del cla-
do Eusuchia, la condición general es la primitiva, en la que el surangular continúa hasta el 
margen dorsal de la pared lateral de la fosa glenoidea (carácter 67-0).
Sucede algo similar con el carácter 68 (sutura articular-surangular) y que únicamente pue-
de codificarse en HUE-04498 y Musturzabalsuchus buffetauti dentro de  Allodaposuchidae. 
En estas unidades taxonómicas operacionales, el articular proyecta una lámina dorsal al 
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foramen lingual (carácter 68-1), propiedad compartida con Kentisuchus spenceri y la ma-
yor parte de crocodilinos, mientras que los principales linajes de Eusuchia muestran la 
condición primitiva, con una sutura articular- surangular simple (carácter 68-0).
En cuanto al carácter 71, sobre la proyección del proceso retroarticular, es postero-
ventral en aquellos representantes de Allodaposuchidae donde el carácter puede codifi-
carse, que son Musturzabalsuchus buffetauti, HUE-04498 y HUE-02502 (carácter 71-1), 
propiedad compartida con todos los linajes de Crocodylia. La condición plesiomórfica [pro-
yección posterior del proceso retroarticular (carácter 71-0)] aparece en hilaeocámpsidos 
(salvo en Iharkutosuchus makadii) y en los taxones que se sitúan cerca del nodo Eusuchia 
como Shamosuchus o Pietraroiasuchus, y en taxones más primitivos como Bernissartia, 
Goniopholis o Theriosuchus. Debido a su amplia distribución en los linajes más derivados 
de Eusuchia, no parece que este carácter sea representativo del clado Allodaposuchidae.
El carácter 73 hace referencia a la disposición de la sutura surangular-articular con res-
pecto a la fosa glenoidea. En este caso, este carácter es codificable en  Musturzabalsuchus 
buffetauti, UPUAM A1/A2/502, HUE-04498, HUE-02502, en los cuales la sutura es curvada 
lateralmente a la fosa glenoidea (carácter 73-1) y “Allodaposuchus” palustris con una sutura 
orientada anteroposteriormente con respecto a la fosa glenoidea (carácter 73-0). La con-
dición primitiva se distribuye en los principales nodos de Crocodylia salvo en  Boverisuchus 
magnifrons y en crocodílidos, en los cuales se observa la condición derivada mostrada por 
Musturzabalsuchus buffetauti, UPUAM A1/A2/502, HUE-04498 y HUE-02502. En el prime-
ro de los análisis filogenéticos llevados a cabo, se considera esta condición derivada como 
una sinapomorfía de Allodaposuchidae, con una reversión en “Allodaposuchus” palustris.
En el análisis filogenético general, los caracteres 49, 51, 54 y 73 representan por tanto 
sinapomorfías del clado Allodaposuchidae, aunque no se observen en todos los taxones 
del grupo. Sin embargo, en el análisis filogenético en el que se aplica el criterio del 30% 
de información conocida, la codificación de estos estados de carácter [49 (0), 51 (5), 54 
(1) y 73 (1)] queda restringida dentro de alodaposúquidos a los ejemplares HUE-04498 y 
 HUE-02502, y se desconoce si constituyen sinapomorfías del nodo formado por los gru-
pos HUE-04498 y MDE/CM-616, y HUE-02502 y “Allodaposuchus” subjuniperus o sina-
pomorfías del clado Allodaposuchidae.
Por su parte, los caracteres 65, 67, 68 también constituyen sinapomorfías no ambiguas 
del grupo en el primero de los análisis filogenéticos realizados, pero tras aplicar el criterio del 
30% de información conocida, Musturzabalsuchus buffetauti se extrae del análisis, y HUE-
02502 queda como único representante del grupo con la condición 65 (1), y  HUE-04498 
como único integrante de alodaposúquidos que presenta las condiciones 67 (1) y 68 (1), 
pudiendo ser estos estados de carácter sinapomorfías de estas unidades taxonómicas 
operacionales respectivamente.
El carácter 82 se refiere al contacto de los nasales con el margen posterior de la nari-
na y es codificable en Allodaposuchus precedens, “Allodaposuchus” subjuniperus, MDE/ 
CM-616, HUE-04498 y HUE-02502. En todos estos ejemplares, los nasales contactan con 
la narina en su borde posterior, pero no la dividen (carácter 82-1), compartiendo esta condi-
ción con los hilaeocámpsidos Iharkutosuchus makadii, Acynodon iberoccitanus y  Acynodon 
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adriaticus. La condición plesiomórfica [narina dividida por los nasales (carácter 82-0)] está 
presente en Goniopholis y aparece en taxones más derivados como  Osteolaemus tetraspis 
o el género Alligator. Sin embargo, el nodo que engloba a Crocodylia,  Allodaposuchidae, 
Hylaeochampsidae, Shamosuchus, Pietraroiasuchus y Pachycheilosuchus en el primero de 
los análisis filogenéticos, presenta otro estado de carácter derivado [nasales excluidos, al 
menos externamente, de la narina; nasales y premaxilar en contacto (carácter 82-2)], y apa-
rece en Pietraroiasuchus, gavialoideos, borealosúquidos, tomistominos y diplocynodonti-
nos, además de Goniopholis y Susisuchus fuera de este nodo. El nodo  Crocodylia también 
posee esta condición (carácter 82-2) en el primer análisis filogenético efectuado, aunque 
revierte este estado de carácter en el nodo que forman Planocraniidae y  Brevirrostros, 
debido a que la mayor parte de los integrantes de este clado presentan la condición que 
aparece en alodaposúquidos e hilaeocámpsidos (carácter 82-1).
Por otro lado, en el análisis filogenético en el que se eliminan los taxones con menos 
del 30% de información conocida, este carácter no está definido para los nodos Eusuchia, 
Hylaeochampsidae y Crocodylia, por lo que la condición 82 (1), que aparece en todos los 
ejemplares de alodaposúquidos salvo en Arenysuchus gascabadiolorum, no parece que 
represente una sinapomorfía del clado en esta hipótesis filogenética.
El carácter 91 se refiere a la oclusión del cuarto diente mandibular con el maxilar. En 
el caso de los alodaposúquidos este carácter es variable, debido a que Arenysuchus 
 gascabadiolorum, “Allodaposuchus” subjuniperus, MDE/CM-616, UPUAM A1/A2/502, 
 HUE-04498 y HUE-02502, presentan una hendidura de recepción (carácter 91-0) y en 
Allodaposuchus precedens existe un orificio entre el premaxilar y el maxilar (carácter 
91-1). En la primera de las hipótesis filogenéticas, Theriosuchus, Isisfordia, Susisuchus, 
 Pietraroiasuchus y la mayor parte de los hilaeocámpsidos presentan el orificio de recepción 
(1), pero tanto el nodo Allodaposuchidae como el nodo Crocodylia comparten el estado de 
carácter (0). Solo en uno de los linajes de Crocodylia, Alligatoroidea, se revierte la condición 
plesiomórfica y aparece la propiedad derivada (1) en la mayoría de sus integrantes.
En la segunda hipótesis filogenética, la posesión de esta hendidura de recepción apare-
ce en el nodo formado por Allodaposuchidae y Crocodylia, ya que por debajo de este nodo 
la condición era la presencia de orificio. Por tanto, el estado de carácter que presentan los 
alodaposúquidos no parece tener mucho peso dentro de Eusuchia, ya que tiene una am-
plia distribución en Crocodylia.
Con respecto al carácter 93, que trata sobre el alveolo maxilar de mayor tamaño, es codi-
ficable en Allodaposuchus precedens, “Allodaposuchus” subjuniperus,  Musturzabalsuchus 
buffetauti, MDE/CM-616, HUE-04498 y HUE-02502 y en todos ellos es el cuarto (carácter 
93-2). Esta característica es compartida con aligatorinos y caimaninos, pero no aparece 
en ninguno de los nodos que constituyen los principales linajes de Eusuchia, siendo un 
carácter muy variable. De esta forma, en el primero de los análisis filogenéticos efectua-
dos, el nodo presenta como sinapomorfía ambigua del clado la posesión de homodoncia 
(carácter 93-5), que aparece en Pachycheilosuchus trinquei, Pietraroiasuchus ormezzanoi 
y en los integrantes de Gavialoidea, así como en el nodo Crocodylia. Sin embargo, en 
el análisis filogenético en el que se aplica el criterio del 30% de información conocida, la 
condición tanto del nodo Eusuchia como del nodo Crocodylia es que el cuarto y quinto 
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alveolos maxilares son de igual tamaño (carácter 93-3), propiedad que presentan nodos 
como  Borealosuchidae, Planocraniidae y Alligatoroidea. En cualquiera de los dos casos, la 
posesión del cuarto alveolo maxilar de mayor tamaño en la serie dental es considerada en 
Allodaposuchidae como una sinapomorfía no ambigua.
El carácter 115, hace referencia a la extensión del proceso rostral de los palatinos con 
respecto al margen anterior de la fenestra palatina. La condición primitiva es un proceso 
rostral que se extiende significativamente por delante del margen anterior de la fenes-
tra palatina (carácter 115-0), estando ampliamente extendido por todo el clado Eusuchia. 
En Allodaposuchidae, este estado de carácter se observa en Allodaposuchus precedens, 
mientras que en “Allodaposuchus” subjuniperus, MDE/CM-616, HUE-04498 y HUE-02502, 
el proceso palatino no supera el borde anterior de la fenestra palatina (carácter 115-1). 
La condición derivada de estos alodaposúquidos es compartida únicamente por algunos 
crocodílidos, como Prodiplocynodon, Asiatosuchus, Brachyuranochampsa, Osteolaemus 
o Voay. Este estado de carácter derivado constituye en el primer análisis filogenético rea-
lizado una sinapomorfía no ambigua. Por otro lado, en el análisis filogenético en el que se 
aplica el criterio del 30% de información conocida, la condición derivada aparece en todas 
las unidades taxonómicas operacionales del nodo formado por los grupos HUE-04498 y 
MDE/CM-616, y HUE-02502 y “Allodaposuchus” subjuniperus, por lo que representaría 
una sinapomorfía no ambigua de este clado, pero no de Allodaposuchidae.
Sobre el carácter 128, que trata de la relación entre el lacrimal y el nasal, en los aloda-
posúquidos en lo que puede observarse (Arenysuchus gascabadiolorum, MDE/CM-616, 
 HUE-04498 y HUE-02502), presentan un proceso posterior del maxilar entre ambos ele-
mentos (carácter 128-1). Esta propiedad es compartida con algunos gavialoideos, con 
tomistominos, varios crocodílidos, y con la mayor parte de los aligatoroideos. Por otro lado, 
tanto hilaeocámpsidos como Pietraroiasuchus y Shamosuchus, así como  Bernissartia o 
Susisuchus muestran un proceso posterior maxilar entre el lacrimal y el prefrontal (ca-
rácter 128-2), mientras que en el nodo Crocodylia y en todos los nodos de los linajes 
que lo conforman aparece otra condición: un amplio contacto entre lacrimal y nasal sin 
la existencia de un proceso maxilar posterior (carácter 128-0). En la primera hipóte-
sis filogenética de la presente memoria de tesis, la condición del nodo que constituyen 
 Crocodylia,  Allodaposuchidae, Hylaeochampsidae, Pachycheilosuchus, Pietraroiasuchus y 
 Shamosuchus está resuelta y es (2), por lo que el estado de carácter de alodaposúquidos 
podría considerarse una sinapomorfía del grupo. Sin embargo, en el segundo de los análi-
sis, con una mayor resolución del nodo Eusuchia, no es posible confirmar cual es el estado 
de carácter que aparece en el nodo Allodaposuchidae + Crocodylia, por lo que no permite 
confirmar este carácter como exclusivo de los alodaposúquidos.
En cuanto al carácter 135, referido a la relación del margen ventral de la barra postor-
bital con respecto a la superficie lateral del yugal, en todos los alodaposúquidos donde es 
posible observar este carácter es común la inserción del margen ventral de la barra pos-
torbital en la parte dorsal de la superficie lateral del yugal (carácter 135-1). En la primera 
de las hipótesis filogenéticas, tanto Crocodylia como Hylaeochampsidae, Shamosuchus y 
 Pietraroiasuchus muestran otro estado de carácter compartido con Bernissartia, Isisfordia, 
Susisuchus y Goniopholis, ya que en estos clados la barra postorbital se sitúa a nivel de 
esta superficie lateral del yugal (carácter 135-0). Sin embargo, el único linaje de Crocodylia 
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que presenta este estado de carácter plesiomórfico es Gavialoidea, por lo que en la segun-
da hipótesis filogenética, con una mayor resolución de los clados que conforman Eusuchia, 
la condición derivada ya aparece en el nodo Allodaposuchidae + Crocodylia. Por tanto, 
este carácter no representa una condición exclusiva de alodaposúquidos y su distribución 
en los clados más derivados de Eusuchia es muy amplia.
El carácter 137 hace referencia al grado de elevación del margen orbital con respecto a 
la superficie dorsal del cráneo. Salvo en Musturzabalsuchus buffetauti, que no ha conser-
vado la región orbital, este carácter es codificable en todas las unidades taxonómicas ope-
racionales que integran Allodaposuchidae. La condición primitiva se interpreta en UPUAM 
A1/A2/502, ya que el margen orbital se sitúa al mismo nivel que la superficie del cráneo 
(carácter 137-0). Esta condición aparece tanto en el nodo denominado tentativamente en 
este análisis filogenético como Eusuchia como en el nodo Crocodylia y todos sus linajes 
principales. El resto de alodaposúquidos presenta los bordes orbitales ligeramente levan-
tados (carácter 137-1), condición que comparten con algunos gavialoideos, con la mayor 
parte de planocraniidos, con la gran mayoría de crocodílidos y con caimaninos. En ambos 
análisis filogenéticos, este estado de carácter constituye una sinapomorfía no ambigua en 
el nodo Allodaposuchidae.
Los caracteres 148 y 149 se refieren respectivamente a la extensión de la sutura esca-
moso-cuadrado o el margen posterior de la abertura ótica. La matriz de caracteres utilizada 
en la presente memoria de tesis, propuesta por Brochu y Storrs (2012) no consideraba de 
forma específica como estado de carácter la posesión del canal craneocuadrado abierto, 
y debido a la peculiar morfología que muestran en la región posterior de esta zona algunas 
de las unidades taxonómicas operacionales implicadas en el análisis filogenético, en la 
presente memoria de tesis se ha decidido utilizar los nuevos estados de carácter inclui-
dos por Delfino et al. (2008b). De esta forma, tanto Goniopholis como Hylaeochampsa, 
así como todos los representantes de alodaposúquidos en los que es posible observar la 
región de la apertura ótica (Allodaposuchus precedens, MDE/CM-616, “ Allodaposuchus” 
 subjuniperus, “Allodaposuchus” palustris, Arenysuchus gascabadiolorum, UPUAM 
A1/A2/502,  HUE-04498 y HUE-02502), no poseen un margen caudal definido de la aper-
tura ótica (carácter 149-0) y el cuadrado no contacta con el escamoso posteriormente al 
meato auditivo externo (carácter 148-0) debido a que presentan un canal craneocuadrado 
abierto lateralmente. Este carácter es exclusivo para Hylaeochampsa y Allodaposuchidae 
dentro de Eusuchia, siendo en este último clado el canal craneocuadrado más ancho.
En cuanto al carácter 152, sobre el grado de solapamiento de los huesos dérmicos del 
cráneo con respecto a la fenestra supratemporal, la condición primitiva [fenestra temporal 
con fosa, sin solapamiento de los huesos dérmicos del techo craneal sobre la fenestra (ca-
rácter 152-0)] está ampliamente extendida tanto dentro de Eusuchia como en los taxones 
de neosuquios situados fuera de este nodo. Este carácter es codificable en todas los ele-
mentos de la matriz incluidos en Allodaposuchidae salvo en Musturzabalsuchus buffetauti. 
En todos ellos, los huesos dérmicos del techo craneal sobresalen por encima del borde de 
la fenestra supratemporal (carácter 152-1), aunque el grado de solapamiento sobre la fe-
nestra no es tan acentuado como en el resto de taxones de Eusuchia que comparten esta 
condición (todos dentro del crown-group Crocodylia: Voay, Osteolaemus, Baryphracta y 
la mayor parte de los caimaninos). Este estado de carácter representa una sinapomorfía 
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no ambigua del nodo Allodaposuchidae en los dos análisis filogenéticos realizados en la 
presente memoria de tesis.
De igual forma, el carácter 153 hace referencia a la presencia o ausencia de una fosa 
poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal, y de nuevo, es codi-
ficable en todos los ejemplares incluidos en Allodaposuchidae salvo en  Musturzabalsuchus 
buffetauti. En su mayoría, los alodaposúquidos presentan esta fosa: Allodaposuchus 
 precedens, “Allodaposuchus” subjuniperus, Arenysuchus gascabadiolorum, UPUAM 
A1/A2/502, HUE-04498 y HUE-02502 (carácter 153-0), pero no está presente en MDE/
CM-616 y “Allodaposuchus” palustris (carácter 153-1). La condición primitiva que muestra 
la gran mayoría de alodaposúquidos solo está presente en Theriosuchus y Goniopholis, 
pero no aparece en los neosuquios cercanos al nodo Eusuchia ni en el resto de los inte-
grantes de Eusuchia. Por tanto, en los dos análisis filogenéticos realizados, este estado de 
carácter constituye una sinapomorfía no ambigua del clado Allodaposuchidae.
El carácter 158, que trata sobre la curvatura de la tabla craneal y la extensión de las 
ramas posterolaterales del escamoso, es variable dentro de alodaposúquidos. Así, la tabla 
craneal presenta una marcada curvatura en Arenysuchus gascabadiolorum, mientras que 
en UPUAM A1 las ramas del escamoso son cortas a lo largo del proceso paraoccipital 
(carácter 158-0). Esta condición es común en hilaeocámpsidos y Pietraroiasuchus, así 
como en varios taxones situados fuera del nodo Eusuchia como Bernissartia,  Isisfordia, 
 Susisuchus, Goniopholis o Theriosuchus. En el resto de taxones de alodaposúquidos 
( Allodaposuchus precedens, “Allodaposuchus” palustris, HUE-04498 y HUE-0250) la tabla 
craneal es plana y las ramas del escamoso están desarrolladas (carácter 158-1), condición 
que presenta el nodo Crocodylia y todos los linajes que lo constituyen. Debido a la poca 
resolución del nodo Eusuchia en la primera hipótesis filogenética, este carácter se con-
sidera una sinapomorfía de Allodaposuchidae, pero en el segundo análisis filogenético la 
condición derivada ya aparece en el nodo formado por Allodaposuchidae y Crocodylia, por 
lo que no constituye un carácter exclusivo del grupo.
Finalmente, el carácter 177 se refiere a la posición del foramen aërum en la superficie del 
cuadrado. La condición primitiva es un foramen aërum situado en el ángulo mediodorsal 
del cuadrado (carácter 177-0) y es compartida por todos los linajes principales de Eusuchia 
salvo por Allodaposuchidae y Alligatoroidea. En estos dos grupos la posición del foramen 
aërum es dorsal (carácter 177-1) en todos los ejemplares donde puede ser codificado (en el 
caso de Allodaposuchidae, en Allodaposuchus precedens, “Allodaposuchus”  subjuniperus, 
“Allodaposuchus” palustris, MDE/CM-616, HUE-04498 y HUE-02502). Esta condición 
también aparece en Theriosuchus fuera de Eusuchia y en Planocrania  hengdongensis den-
tro de Crocodylia. En Allodaposuchidae, tanto en el análisis filogenético completo como en 
el análisis filogenético en el que se aplica el criterio del 30% de información conocida, se 
considera una sinapomorfía no ambigua.
Como se comentó anteriormente, en ambas hipótesis filogenéticas obtenidas en la pre-
sente memoria de tesis, Allodaposuchidae constituye un grupo monofilético de eusuquios 
no crocodilios que incluyen diversos ejemplares campano-maastrichtienses del Cretácico 
Superior europeo estrechamente emparentados con Allodaposuchus precedens. Este cla-
do estaría soportado por las siguientes sinapomorfías no ambiguas:
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• Alveolo maxilar de mayor tamaño es el cuarto (carácter 93-2)
• Márgenes orbitales levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo 
(carácter 137-1)
• Canal craneocuadrado ancho y abierto lateralmente formando un surco, en 
el cual el escamoso y el cuadrado no contactan en la superficie externa del 
cráneo por detrás del meato auditivo externo (carácter 148-0)
• Margen caudal de la apertura ótica no definido (carácter 149-0)
• Fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal 
(carácter 153-0)
• Márgenes de la fenestra supratemporal ligeramente solapados por los huesos 
dérmicos del techo craneal (carácter 152-1)
• Foramen aërum se sitúa en la superficie dorsal del cuadrado (carácter 177-1).
Además, el clado Allodaposuchidae presenta varias sinapomorfías ambiguas: la sín-
fisis mandibular alcanza el cuarto o quinto alveolo del dentario (carácter 49-0); el alveo-
lo mandibular de mayor tamaño situado por detrás del cuarto alveolo del dentario, es 
el décimo (carácter 51-5); el esplenial no participa en la sínfisis mandibular y presenta 
un borde anterior que se dispone ventral al canal meckeliano (carácter 54-1); la sutura 
surangular- articular está curvada lateralmente a la fosa glenoidea (carácter 73-1). En la se-
gunda de las hipótesis filogenéticas, esta serie de sinapomorfías no pueden confirmarse en 
el nodo  Allodaposuchidae debido a la ausencia de material mandibular en  Allodaposuchus 
 precedens y Arenysuchus gascabadiolorum, pero son compartidas de forma general (sal-
vo alguna excepción puntual comentada anteriormente) por “Allodaposuchus” palustris, 
 Musturzabalsuchus buffetauti, UPUAM A1/A2/502, HUE-04498 y HUE-02502.
IV.2. ESTATUS TAXONÓMICO Y FILOGENÉTICO 
DE LOS INTEGRANTES DE ALLODAPOSUCHIDAE
El resultado obtenido en la primera hipótesis filogenética permite comprobar la perte-
nencia de una serie de formas campano-maastrichtienses europeas a un grupo monofi-
lético denominado Allodaposuchidae. Sin embargo, no es posible evaluar las relaciones 
de parentesco entre estas diferentes unidades taxonómicas operacionales incluidas en 
el clado. Esto es debido a que algunas de estas formas presentan una evidente falta de 
información por su naturaleza fragmentaria o debido a su estado de preservación. Son los 
casos de Musturzabalsuchus buffetauti, “Allodaposuchus” palustris y UPUAM A1/A2/502.
En el caso de Musturzabalsuchus buffetauti, que carece del 81,5% de la información 
extraíble a partir de la matriz de Brochu y Storrs (2012), queda confirmada su pertenen-
cia Allodaposuchidae atendiendo a las semejanzas compartidas con otros integrantes del 
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grupo. De esta forma, la especie descrita en el yacimiento de Laño cumpliría una de las 
sinapomorfías no ambiguas de Allodaposuchidae, ya que su alveolo maxilar de mayor ta-
maño es el cuarto (carácter 93-2). Por otro lado, las cuatro sinapomorfías ambiguas del 
grupo referidas a caracteres mandibulares están presentes en M. buffetauti. De este modo 
en este taxón la sínfisis alcanza el cuarto o quinto alveolo del dentario (carácter 49-0); el 
décimo alveolo mandibular es el de mayor tamaño de los que están situados por detrás del 
cuarto alveolo del dentario (carácter 51-5); no hay participación del esplenial en la sínfisis 
mandibular y proyecta un borde anterior que discurre ventralmente al canal meckeliano 
(carácter 54-1); y la sutura surangular-articular está curvada lateralmente con respecto 
a la fosa glenoidea (carácter 73-1). Además, como se comentó en el epígrafe II.3.3.6, 
M. buffetauti presenta varios caracteres exclusivos, como una marcada proyección ventro-
lateral de los seis primeros dientes maxilares, una fórmula dental con cuatro o cinco alveolos 
premaxilares, trece alveolos maxilares y dieciséis alveolos mandibulares, el contorno dorsal 
del dentario con dos pronunciadas ondas y el foramen aërum desplazado lateralmente con 
respecto al borde medial del proceso retroarticular. Sin embargo, la ausencia de ejemplares 
que conserven la región orbital, la tabla craneal y la región ótica no permite observar el resto 
de caracteres diagnósticos del clado. Si bien la asignación de  Musturzabalsuchus como 
integrante de Allodaposuchidae parece evidente, su relación con el resto de integrantes del 
grupo no queda bien resuelta debido a la falta de información.
Si se asume que los ejemplares procedentes de Armuña (UPUAM A1, UPUAM A2 y 
UPUAM 502) corresponden al mismo taxón, puede codificarse un 28,1% de la informa-
ción extraíble a partir de la matriz de Brochu y Storrs (2012). En el ejemplar de Armuña se 
observan varias de las sinapomorfías de Allodaposuchidae como la posesión de un ancho 
canal craneocuadrado abierto lateralmente (caracteres 148-0 y 149-0), el leve solapado 
de los márgenes de la fenestra supratemporal por los huesos dérmicos del techo craneal 
(carácter 152-1) y la presencia de una fosa poco profunda en la esquina anteromedial de 
la fenestra supratemporal (carácter 153-0). Además, este ejemplar presenta una de las 
sinapomorfías relacionadas con los caracteres mandibulares, ya que su sutura surangular- 
articular aparece curvada lateralmente con respecto a la fosa glenoidea (carácter 73-1). Por 
otro lado, los ejemplares de Armuña poseen algunos caracteres a tener en cuenta dentro 
del clado Allodaposuchidae como:
• La fórmula dental con cuatro o cinco alveolos premaxilares, once o doce al-
veolos maxilares y quince alveolos mandibulares.
• Gran tamaño de su foramen yugal medial (carácter 102-1) [condición compar-
tida únicamente con Allodaposuchus precedens dentro del grupo]
• Presencia de una fenestra palatina alargada que alcanza anteriormente el nivel 
del cuarto diente maxilar
• Márgenes orbitales no levantados con respecto a la superficie dorsal del crá-
neo (carácter 137-0)
Capítulo IV
200
• Ángulo posterior de la fenestra infratemporal formado por la sutura yugal-
cuadradoyugal (carácter 142-2) [condición compartida con HUE-02502 y 
HUE-04498]
• Ramas posterolaterales del escamoso cortas (carácter 158-0).
Esta combinación de caracteres exclusiva dentro del grupo, permite proponer que el 
ejemplar procedente de Armuña constituiría un nuevo taxón de alodaposúquido, cuyas 
relaciones dentro del clado no están resueltas.
“Allodaposuchus” palustris carece del 78,3% de la información extraíble a partir de la ma-
triz de caracteres propuesta por Brochu y Storrs (2012). El ejemplar procedente de  Fumanya 
posee varias de las sinapomorfías que definen el clado y que se detallan a continuación:
• Bordes orbitales levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo 
(carácter 137-1)
• Presencia de un canal craneocuadrado abierto lateralmente formando un sur-
co, con el margen caudal de la apertura ótica no definido (carácter 149-0)
• Ausencia de contacto entre el escamoso y el cuadrado en la superficie exter-
na del cráneo por detrás del meato auditivo externo (carácter 148-0)
• Leve solapamiento de los márgenes de la fenestra supratemporal por los hue-
sos dérmicos del techo craneal (carácter 152-1)
• Posición dorsal del foramen aërum en la superficie del cuadrado (carácter 177-1).
Además, en el material mandibular de este taxón se pueden observar dos de las sinapo-
morfías ambiguas del clado, como la presencia de una sínfisis mandibular corta, que alcan-
za el cuarto o quinto alveolo del dentario (carácter 49-0) y de un esplenial con un proceso 
dispuesto ventralmente al canal meckeliano que se proyecta anteriormente unido a la au-
sencia de participación del esplenial en la sínfisis mandibular y proyecta un proceso anterior 
(carácter 54-1). Además de esto, “Allodaposuchus” palustris muestra algunos caracteres 
exclusivos dentro de Allodaposuchidae, como la orientación anteroposterior de la sutura 
surangular-articular con respecto a la fosa glenoidea (carácter 73-0); una fuerte constricción 
en la base de las coronas dentales y una acentuada ornamentación en los ápices formando 
crenulaciones; la ausencia de fosa en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal 
(carácter 153-1) al igual que MDE/CM-616; y la presencia en el cuadrado de un foramen 
aërum de gran tamaño (carácter 178-1). La elevada falta de información de los elementos 
de la región rostral, relacionada con la naturaleza fragmentaria de los restos hallados de 
esta especie, provoca mucha inestabilidad dentro del clado. Como consecuencia de esto, 
las relaciones de parentesco de “Allodaposuchus” palustris con el resto de alodaposúqui-
dos no quedan resueltas. Sin embargo y hasta el momento, “Allodaposuchus”  palustris es 
el único integrante del grupo con material postcraneal asignado inequívocamente. Futuros 
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hallazgos y/o el estudio de material postcraneal referido a alguna de los taxones que con-
forman Allodaposuchidae pueden llegar a clarificar su posición dentro del clado.
La exclusión del análisis filogenético de aquellos taxones que presentan un porcentaje 
de datos desconocidos superior al 70% (entre los que se encuentran “Allodaposuchus” 
 palustris, Musturzabalsuchus buffetauti y UPUAM A1/A2/502, entre otros) muestra una 
mayor resolución en las relaciones de parentesco entre el resto de los alodaposúquidos. De 
esta forma, Allodaposuchidae conforma una politomía basal compuesta por el taxón ruma-
no Allodaposuchus precedens, el taxón ibérico Arenysuchus gascabadiolorum y un grupo 
monofilético constituido por un lado, por MDE/CM-616 y HUE-04498, y, “Allodaposuchus” 
subjuniperus y HUE-02502, por otro.
A pesar de su pobre preservación, en Arenysuchus gascabadiolorum es posible codifi-
car un tercio de la información extraíble a partir de la matriz propuesta por Brochu y Storrs 
(2012). A. gascabadiolorum presenta varias de las sinapomorfías del clado:
• Márgenes orbitales elevados con respecto a la superficie dorsal del cráneo 
(carácter 137-1)
• Canal craneocuadrado ancho y abierto lateralmente, sin un margen caudal de 
la apertura ótica definido (carácter 149-0)
• Ausencia de contacto entre escamoso y el cuadrado en la superficie externa 
del cráneo posteriormente al meato auditivo externo (carácter 148-0)
• Fosa poco profunda situada en la esquina anteromedial de la fosa supratem-
poral (carácter 153-0)
• Leve solapamiento de los márgenes de la fenestra supratemporal por los hue-
sos dérmicos del techo craneal (carácter 152-1)
• Foramen aërum situado en la superficie dorsal del cuadrado (carácter 177-1).
Por otro lado, la fórmula dental A. gascabadiolorum está constituida por cuatro o cinco 
alveolos premaxilares y probablemente quince alveolos maxilares. Como condición úni-
ca dentro de Allodaposuchidae, A. gascabadiolorum posee una tabla craneal curvada en 
su eje sagital (carácter 158-0). Las autapomorfías del taxón definidas por Puértolas et al. 
(2011) se refieren a una peculiar morfología del proceso anterior del frontal (liso, alargado y 
puntiagudo), a la morfología y orientación de la barra infratemporal (comprimida laterome-
dialmente y orientada en sentido vertical) y a la gran anchura del lacrimal. Sin embargo, esta 
combinación de caracteres es muy limitada para diagnosticar una nueva especie dentro del 
clado, más aún si se tiene en cuenta que salvo la compresión y orientación de la barra in-
fratemporal, el resto de autapomorfías aparecen en otros miembros de   Allodaposuchidae 
(ver epígrafe II.3.4.6).
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Otro punto a tener en cuenta, está relacionado con el estado ontogenético del ejemplar. 
De este modo, a pesar de que presenta las suturas craneales ya cerradas, el pequeño 
tamaño que presenta ejemplar tipo de A. gascabadiolorum junto a su aspecto grácil y las 
proporciones generales del cráneo, podrían indicar que el único representante del género 
se trata de un ejemplar juvenil. 
Por tanto, se confirma la inclusión de A. gascabadiolorum como representante de 
 Allodaposuchidae aunque su relación con el resto de integrantes del grupo no puede ser 
clarificada. No obstante, tanto la posibilidad de que se trate de un individuo juvenil, como 
la ausencia de alguna de las autapomorfías descritas por Puértolas et al. (2011), hacen 
necesaria una reevaluación del ejemplar en futuros trabajos. 
Por su parte, Allodaposuchus precedens presenta todas las sinapomorfías no ambiguas 
del nodo Allodaposuchidae, pero no es posible observar ninguna de las sinapomorfías del 
clado relacionadas con la mandíbula. El taxón rumano posee varios caracteres exclusivos 
dentro del grupo que se enumeran a continuación:
• Oclusión del cuarto diente mandibular en un orificio de recepción (carácter 91-1)
• Oclusión lineal de las series maxilar y mandibular (carácter 92-2)
• Fórmula dental formada por cinco alveolos premaxilares y trece o catorce 
alveolos maxilares
• Foramen yugal medial de gran tamaño (carácter 102-1), condición compartida 
con UPUAM A1/A2/502
• Proceso anterior de los palatinos que supera significativamente el margen an-
terior de la fenestra palatina (carácter 115-0)
• Orientación lateral del proceso capitado del lateroesfenoides (carácter 166-0)
• Basiesfenoides anteroposteriormente ancho por debajo del basioccipital 
(carácter 172-1)
• Pterigoides cortos ventralmente a la apertura eustaquiana media (carácter 173-0).
Esta combinación de caracteres, y en especial aquellos relacionados con la oclusión, 
permiten diferenciar notablemente a este taxón oriental del conjunto de unidades taxonó-
micas operacionales del Oeste de Europa. Debido a ello, en la presente memoria de tesis 
se propone restringir el uso del género Allodaposuchus para designar a taxones incluidos 
en el clado Allodaposuchidae cuyo rango geográfico está limitado al Este de Europa. Como 
resultado de esto se propone renombrar a algunos taxones procedentes de la Península 
Ibérica como “Allodaposuchus” palustris o “Allodaposuchus” subjuniperus, así como des-
cartar la asignación a este género de ejemplares occidentales como UPUAM A1/A2/502, 
HUE-04498 o HUE-02502 entre otros.
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El único clado que se obtiene dentro de Allodaposuchidae en la segunda hipóte-
sis filogenética y que está compuesto por formas exclusivamente iberoarmoricanas 
(“ Allodaposuchus” subjuniperus, MDE/CM-616, HUE-04498 y HUE-02502) queda definido 
por dos sinapomorfías: el proceso anterior de los palatinos no se extiende significativa-
mente por delante del margen anterior de la fenestra palatina (carácter 115-1) y la apertura 
dorsal del foramen carotideo lateral con respecto al basiesfenoides (carácter 169-1). Ade-
más, teniendo en cuenta la definición del taxón rumano Allodaposuchus precedens, los 
integrantes de este clado se caracterizarían por presentar una oclusión del cuarto diente 
mandibular en un hendidura de recepción situada entre el maxilar y el premaxilar (carácter 
91-0) y una oclusión lingual de las series maxilar y mandibular (carácter 92-0), un foramen 
yugal medial de pequeño tamaño (carácter 102-0), orientación anteroposterior del el pro-
ceso capitado del lateroesfenoides orientado anteroposteriormente (carácter 166-1), el ba-
siesfenoides estrecho por debajo del basioccipital (carácter 172-1) y los pterigoides cortos 
ventralmente a la apertura eustaquiana media (carácter 173-0).
Dentro de este clado se diferencian otros dos grupos monofiléticos. El primero de ellos 
está constituido por “Allodaposuchus” subjuniperus y HUE-02502 y está definido por dos 
sinapomorfías: proyección dorsal de la narina (carácter 81-1); y presencia de cuatro al-
veolos premaxilares (carácter 87-1). Además, con respecto al grupo hermano formado 
por MDE/CM-616 y HUE-04498, este grupo presenta las siguientes características: narina 
ovalada; ausencia de crestas preorbitales (carácter 97-0); y margen posterolateral de la 
fenestra palatina cóncavo (carácter 119-1).
En relación a HUE-2502, este ejemplar presenta todas las sinapomorfías no ambiguas 
de Allodaposuchidae:
• Alveolo maxilar de mayor tamaño es el cuarto (carácter 93-2)
• Márgenes orbitales levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo 
(carácter 137-1)
• Presencia de un canal craneocuadrado abierto lateralmente formando un sur-
co, sin contacto del escamoso y el cuadrado en la superficie externa del crá-
neo por detrás del meato auditivo externo (carácter 148-0)
• Margen caudal de la apertura ótica no definido (carácter 149-0)
• Presencia de una fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenes-
tra supratemporal (carácter 153-0)
• Márgenes de la fenestra supratemporal ligeramente solapados por los huesos 
dérmicos del techo craneal (carácter 152-1)
• Foramen aërum localizado en la superficie dorsal del cuadrado (carácter 177-1).
Capítulo IV
204
Además, en HUE-02502 pueden identificarse las cuatro sinapomorfías ambiguas refe-
ridas a caracteres mandibulares: sínfisis mandibular corta, que alcanza el cuarto o quinto 
alveolo del dentario (carácter 49-0), alveolo mandibular de mayor tamaño situado por de-
trás del cuarto alveolo del dentario, es el décimo (carácter 51-5), esplenial con un proce-
so dispuesto ventralmente al canal meckeliano que se proyecta anteriormente unido a la 
ausencia de participación del esplenial en la sínfisis mandibular (carácter 54-1), y sutura 
surangular-articular curvada lateralmente con respecto a la fosa glenoidea (carácter 73-1). 
En la segunda hipótesis filogenética de la presente memoria de tesis este taxón se defi-
ne por tres sinapomorfías: oclusión lingual entre el maxilar y la mandíbula, con la presencia 
de un orificio de oclusión entre el séptimo y el octavo diente maxilar (carácter 92-1), los 
palatinos proyectan procesos laterales sobre la fenestra palatina (carácter 117-1); y ángulo 
posterior de la fenestra infratemporal formado por la sutura yugal-cuadradoyugal (carácter 
142-2). Por otro lado, HUE-02502 presenta las siguientes autapomorfías: fórmula dental 
compuesta por cuatro alveolos premaxilares, quince alveolos maxilares y diecisiete alveolos 
mandibulares; presencia de una coana septada sagitalmente; proceso anterior del palatino 
ancho, pero muy afilado en su extremo rostral; y ausencia de proceso posterior del nasal 
entre el frontal y el prefrontal. Como se comentó a lo largo del epígrafe II.4.3, esta combi-
nación de caracteres de HUE-02502, permite describir una nueva especie de alodaposú-
quido, estrechamente emparentada con “Allodaposuchus” subjuniperus.
En cuanto a “Allodaposuchus” subjuniperus, presenta todas las sinapomorfías no ambi-
guas del clado Allodaposuchidae:
• Alveolo maxilar de mayor tamaño es el cuarto (carácter 93-2)
• Márgenes orbitales levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo 
(carácter 137-1)
• Canal craneocuadrado abierto lateralmente formando un surco, en el cual el 
escamoso y el cuadrado no contactan en la superficie externa del cráneo por 
detrás del meato auditivo externo (carácter 148-0)
• Margen caudal de la apertura ótica no está definido (carácter 149-0)
• Márgenes de la fenestra supratemporal ligeramente solapados por los huesos 
dérmicos del techo craneal (carácter 152-1)
• Fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal 
(carácter 153-0)
• Foramen aërum situado en la superficie dorsal del cuadrado (carácter 177-1).
Al carecer de material mandibular, no es posible comprobar las sinapomorfías no ambi-
guas del clado.
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En el segundo análisis filogenético, el ejemplar procedente de Beranuy está soportado 
por una sinapomorfía: sutura palatino-maxilar intersecciona la fenestra palatina en su mar-
gen anterior (carácter 187-1). Además presenta varios caracteres exclusivos ya comenta-
dos por Puértolas-Pascual et al. (2013) como la morfología en forma de gota del foramen 
incisivo, la expansión lateral de los nasales describiendo un contorno redondeado y la 
presencia de un marcado foramen maxilar para la rama palatina del nervio craneal V.
Si se asume la utilización del género Allodaposuchus de forma restringida para las for-
mas no iberoarmoricanas de allodaposúquidos, tanto HUE-02502 como “Allodaposuchus” 
subjuniperus, corresponderían a dos especies distintas estrechamente relacionadas per-
tenecientes al mismo género. Este género, que como se ha comentado anteriormente, 
se definiría por la presencia de una proyección dorsal de la narina (carácter 81-1), cuatro 
alveolos premaxilares (carácter 87-1), narina ovalada, ausencia de crestas preorbitales (ca-
rácter 97-0) y margen posterolateral de la fenestra palatina cóncavo (carácter 119-1).
El segundo de los grupos monofiléticos que forma parte del clado compuesto por for-
mas iberoarmoricanas está constituido por MDE/CM-616 y HUE-04498. Este nodo está 
soportado por tres sinapomorfías: narina más ancha que larga (carácter 83-1), crestas pre-
orbitales muy marcadas (carácter 97-1) y margen posterolateral de la fenestra palatina lineal 
(carácter 119-0). Además, con respecto al grupo hermano formado por “ Allodaposuchus” 
subjuniperus y HUE-02502, este grupo presenta las siguientes características: proyección 
anterodorsal de la narina (carácter 81-0 y cinco alveolos premaxilares (carácter 87-0).
En cuanto a HUE-04498, en este ejemplar están presentes todas las sinapomorfías no 
ambiguas del grupo:
• Cuarto alveolo maxilar es el de mayor tamaño (carácter 93-2)
• Márgenes orbitales levantados con respecto a la superficie dorsal del cráneo 
(carácter 137-1)
• Canal craneocuadrado abierto lateralmente formando un surco, sin contacto 
del escamoso y el cuadrado en la superficie externa del cráneo por detrás del 
meato auditivo externo (carácter 148-0)
• Margen caudal de la apertura ótica no definido (carácter 149-0)
• Márgenes de la fenestra supratemporal ligeramente solapados por los huesos 
dérmicos del techo craneal (carácter 152-1)
• Fosa poco profunda en la esquina anteromedial de la fenestra supratemporal 
(carácter 153-0)
• Foramen aërum localizado en la superficie dorsal del cuadrado (carácter 177-1). 
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Además, en HUE-04498 se pueden identificar las cuatro sinapomorfías ambiguas referi-
das a los caracteres mandibulares: sínfisis mandibular corta, que alcanza el cuarto o quinto 
alveolo del dentario (carácter 49-0), alveolo mandibular de mayor tamaño situado por de-
trás del cuarto alveolo del dentario, el décimo (carácter 51-5), el esplenial sin participación 
en la sínfisis mandibular y que presenta un borde anterior proyectado ventralmente con res-
pecto al canal meckeliano (carácter 54-1) y sutura surangular-articular curvada lateralmente 
a la fosa glenoidea (carácter 73-1).
HUE-04498 queda definido en la segunda de las hipótesis filogenéticas de la presente 
memoria de tesis por tres sinapomorfías: presencia de depresiones laterales cerca del 
margen de la narina en la superficie premaxilar (carácter 86-1), presencia de canthi rostralii 
(carácter 96-1) y ángulo posterior de la fenestra infratemporal formado por la sutura yu-
gal-cuadradoyugal (carácter 142-2). Además, este ejemplar presenta una serie de caracte-
res exclusivos como su fórmula dental compuesta por cuatro (holotipo) o cinco (paratipos) 
alveolos premaxilares, once (holotipo) o diez alveolos maxilares y catorce (HUE-04498 y 
HUE-05161) o quince (04378) alveolos mandibulares, un foramen incisivo de pequeño ta-
maño y con forma circular; morfología en “U” del margen anterior del proceso palatino; 
presencia de un foramen parasagital situado en la mitad del borde medial de cada maxilar; 
coana alargada y en forma de lágrima; y serie dental de gran tamaño, con espacios interal-
veolares casi inexistentes. Esta combinación de caracteres exclusiva permite describir otra 
nueva especie de alodaposúquido, estrechamente emparentada con MDE/CM-616, en el 
yacimiento conquense de Lo Hueco.
El otro integrante de este grupo monofilético es MDE/CM-616, taxón que presenta to-
das las sinapomorfías no ambiguas de los alodaposúquidos (93-2, 137-1, 148-0, 149-0, 
152-1, 177-1) a excepción de la presencia de una fosa poco profunda en la esquina ante-
romedial de la fenestra supratemporal (carácter 153-0). No es posible observar las sinapo-
morfías no ambiguas debido a que el ejemplar carece de material mandibular.
MDE/CM-616 queda definido en el segundo análisis filogenético efectuado en la pre-
sente memoria de tesis por la ausencia de una fosa poco profunda en la esquina anterome-
dial de la fenestra supratemporal (carácter 153-1), y la presencia de un basiesfenoides que 
no está ampliamente expuesto ventralmente con respecto al basioccipital y con un pteri-
goides corto ventralmente a la apertura eustaquiana media (carácter 173-0) y una sutura 
maxilo-palatina que intersecta la fenestra palatina cerca de su límite más anterior (carácter 
187-1). No obstante, y debido a que este ejemplar presenta una marcada deformación, es 
posible que alguno de los caracteres anteriores pueda haber sido modificado por procesos 
tafonómicos. Un carácter a tener en cuenta en MDE/CM-616 es el gran tamaño de su quin-
to alveolo premaxilar con respecto al resto de alveolos la serie premaxilar, ya que en el resto 
de alodaposúquidos que presentan el mismo número de alveolos (5), el quinto no es el de 
mayor tamaño de la serie. Por tanto, MDE/CM-616 a partir de los caracteres anteriormente 
indicados podría considerarse una nueva especie de eusuquio alodaposúquido, en la que 
también podría incluirse MDE C3-276 (ver epígrafe II.2.4).
Del mismo modo que ocurre con el grupo hermano (“Allodaposuchus” subjuniperus + 
HUE-02502) de este clado, y asumiendo la restricción del género Allodaposuchus para 
las formas no iberoarmoricanas de Allodaposuchidae, HUE-04498 y MDE/CM-616, cons-
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tituyen dos especies diferentes estrechamente relacionadas pertenecientes a un mismo 
género. Este nuevo género de alodaposúquidos, como se ha comentado anteriormente, 
se define por los siguientes caracteres: proyección anterodorsal de la narina (carácter 81-
0), cinco alveolos premaxilares (carácter 87-0), narina más ancha que larga, presencia de 
crestas preorbitales (carácter 97-1) y margen posterolateral de la fenestra palatina lineal 
(carácter 119-0).
Para finalizar y según la hipótesis filogenética obtenida a partir del segundo análisis filoge-
nético efectuado, Allodaposuchidae se propone como todos aquellos Eusuchia más cerca-
namente emparentados con Allodaposuchus precedens que con Hylaeochampsa vectiana 
o Alligator mississippiensis. En la propuesta filogenética propuesta aquí,  Allodaposuchidae 
es el grupo hermano de Crocodylia. Dentro de este nuevo clado se incluyen formas del 
Maastrichtiense inferior de Rumanía representadas por la especie Allodaposuchus prece-
dens, un grupo monofilético de formas campano-maastrichtienses procedentes del Sur de 
Francia (MDE/CM-616) y la península ibérica (HUE-04498, HUE-02502 y “Allodaposuchus” 
subjuniperus) que constituyen cuatro especies pertenecientes a dos nuevos géneros cuya 
definición formal está en preparación, y una serie de formas de difícil asignación taxonómi-
ca que englobaría taxones de asignación incierta, ya sea por su probable condición juvenil, 
como Arenysuchus gascabadiolorum, o por la escasa información que facilitan por el mo-
mento, como “Allodaposuchus” palustris, Musturzabalsuchus buffetauti, “Massaliasuchus 
affuvelensis”, ACAP M-1695, UPUAM A1/A2/502 y UPUAM V1.
IV.3. IMPLICACIONES PALEOBIOGEOGRÁFICAS
Durante el Cretácico Superior, Europa estaba dividida en un conjunto de islas que for-
maban un archipiélago separado de otras masas de tierra, y entre este y América del Nor-
te existían puentes que conectaban esporádicamente ambos continentes, permitiendo el 
intercambio de fauna entre ellos (Le Leouff, 2001; Csiki-Sava et al., 2015). Por otra parte, 
esta conformación del continente europeo favoreció eventos de endemismo y evolución 
vicariante en algunos grupos de vertebrados terrestres como dinosaurios, escamosos, 
tortugas o cocodrilomorfos. De esta forma, la provincia paleobiogeográfica europea pre-
senta un claro endemismo para numerosos géneros y categorías taxonómicas de ma-
yor rango en vertebrados (Le Loeuff 1991; Pereda-Suberbiola, 2009; Weishampel et al., 
2010;  Csiki-Sava et al., 2015), que en el caso de eusuquios, está bien representado por 
 hilaeocámpsidos y alodaposúquidos (Martin y Delfino, 2010). 
El clado Allodaposuchidae, como se ha comentado en el epígrafe anterior, es un grupo 
endémico del archipiélago europeo y presenta un rango temporal restringido que va al me-
nos desde el Campaniense inferior hasta el Maastrichtiense superior, siendo el registro más 
antiguo del grupo el material asignado a “Massaliasuchus affuvelensis” del Campaniense 
inferior de Fuveau y Valdonne (Francia). Parece haber dos áreas de distribución geográfica 
y temporal claras. Por un lado, un conjunto de formas iberoarmoricanas (“Allodaposuchus” 
subjuniperus, MDE/CM-616, HUE-04498, HUE-02502, Arenysuchus gascabadiolorum, 
“Allodaposuchus” palustris, Musturzabalsuchus buffetauti, “Massaliasuchus affuvelensis”, 
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ACAP M-1695, UPUAM A1/A2/502 y UPUAM V1) con un rango temporal que va desde el 
Campaniense inferior hasta el Maastrichtiense superior, y por otro lado, formas endémicas 
de la zona transilvana que pertenecen a la especie Allodaposuchus precedens y restringi-
das temporalmente al Maastrichtiense inferior. 
Esta distribución sugiere un origen del clado al menos antes del Campaniense, pro-
bablemente en el Cretácico Inferior si se atiende a la distribución temporal de los taxones 
basales de Eusuchia. La diferenciación taxonómica a nivel de género entre alodaposúqui-
dos iberoarmoricanos y alodaposúquidos transilvanos podría explicarse por un modelo de 
especiación vicariante que provocaría un alto grado de endemismo entre las dos áreas de 
distribución (Blanco et al., 2014). Este modelo vicariante podría explicar que a nivel de fa-
milia y categorías taxonómicas superiores, las faunas rumanas eran muy similares a las de 
otras regiones europeas, pero el aislamiento geográfico de las islas a finales del Cretácico 
favoreció la aparición de taxones endémicos, como es el caso del género Allodaposuchus 
en Rumanía (Weishampel et al., 2010).
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Atendiendo a las hipótesis y objetivos que se plantearon para la presente memoria de 
tesis y en función de los resultados obtenidos a partir de los análisis filogenéticos efectua-
dos, se considera que se han aportado evidencias suficientes y criterios adecuados para 
formular las siguientes conclusiones: 
• Se confirma la existencia de dos morfotipos diferentes en el yacimiento de Lo 
Hueco que constituyen dos especies de eusuquios pertenecientes al nuevo 
clado Allodaposuchidae.
• Se propone la diagnosis de Allodaposuchidae, que constituiría un clado monofi-
lético, grupo hermano de Crocodylia, que incluye formas del  Maastrichtiense 
inferior de Rumanía (Allodaposuchus precedens), un grupo monofiléti-
co de formas campano-maastrichtienses procedentes del Sur de Francia  
(MDE/CM-616) y la Península Ibérica (HUE-04498,  HUE-02502 y 
“ Allodaposuchus”  subjuniperus) y una serie de formas de difícil asignación filoge-
nética que englobaría taxones de posición ontogenética dudosa ( Arenysuchus 
gascabadiolorum) o de naturaleza fragmentaria (“ Allodaposuchus” palustris, 
 Musturzabalsuchus buffetauti, “Massaliasuchus affuvelensis”, ACAP M-1695, 
UPUAM A1/A2/502, UPUAM V1).
• La definición de Allodaposuchidae se establece como el grupo monófilético 
compuesto por todos los cocodrilos más cercanamente emparentados con 
Allodaposuchus que Hylaeochampsa o Alligator mississippiensis.
• Se confirma la pertenencia a Allodaposuchidae de diferentes taxones in-
cluidos en el crown-group Crocodylia en hipótesis filogenéticas previas 
( “Massaliasuchus affuvelensis”, Musturzabalsuchus buffetauti, Arenysuchus 
gascabadiolorum, “Allodaposuchus” palustris), refutando la presencia de repre-
sentantes de  Crocodyloidea y Alligatoroidea en el Cretácico Superior europeo. 
• Se propone la restricción del uso del género Allodaposuchus únicamente para 
ejemplares del oeste de Europa, existiendo una única especie dentro del gé-
nero, Allodaposuchus precedens, que incluye a MAFI Ob 3131, ejemplar pro-
cedente de Vălioara (Rumanía) descrito por Nopcsa (1928a) como holotipo de 
la especie, y PSMUBB V 438, procedente de Oarda de Jos (Rumanía) descrito 
por Delfino et al., 2008b).
• Se justifica que una de las especies procedentes de Lo Hueco, cuyo ho-
lotipo es HUE-04498, está estrechamente emparentada con el ejemplar 
MDE/CM-616, procedente de Fox Amphoux (Francia), que puede definirse 
como un nuevo taxón. Estas dos nuevas especies constituirían un grupo mo-
nofilético que podría representar un nuevo género de eusuquio alodaposúqui-
do del Cretácico Superior europeo.
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• Se justifica que la segunda especie procedente de Lo Hueco, cuyo holoti-
po es HUE-02502, está estrechamente emparentada con “ Allodaposuchus” 
 subjuniperus, procedente de Beranuy (España). Estas dos especies cons-
tituirían un grupo monofilético que podría representar un nuevo género de 
 eusuquio alodaposúquido del Cretácico Superior europeo.
• Se considera a la especie “Massaliasuchus affuvelensis” como nomen dubium 
debido a la escasa información que aporta el material asignado a dicha espe-
cie y a la imposibilidad de comprobar la validez de caracteres diagnósticos en 
algunos ejemplares, ya sea por su pobre preservación o por la desaparición 
del propio ejemplar.
• Se corrobora la pertenencia a Eusuchia de Shamosuchus djadochtaensis, 
 Pachycheilosuchus trinquei o Pietraroiasuchus ormezzanoi confirmando algu-
nas hipótesis filogenéticas previas (Buscalioni et al., 2011; Puértolas-Pascual 
et al., 2013, Turner, 2015).
En conclusión, respecto a la hipótesis general planteada en la presente memoria de 
tesis y con las evidencias disponibles hasta el momento:
• Allodaposuchidae presenta una distribución exclusivamente europea y res-
tringida  temporalmente al Campaniense-Maastrichtiense. Esta distribución 
muestra un patrón vicariante, probablemente debido a las barreras geográfi-
cas generadas por la existencia del sistema de islas que conformaban el ar-
chipiélago europeo a finales del Cretácico. De esta forma, se observa un gru-
po monofilético localizado en el este de Europa, concretamente en la actual 
Rumanía, constituido por la especie Allodaposuchus precedens y otro grupo 
monofilético en el oeste de Europa, que incluye formas de la Península Ibérica 
y del Sur de Francia, entre las que no se identifica un patrón de distribución 
que pueda explicarse por la presencia de barreras geográficas. 
• Por tanto, la fauna de eusuquios del Cretácico Superior europeo estaría com-
puesta por un conjunto de formas de tamaño medio y cráneos mesorrostrinos 
(Allodaposuchidae), además de por formas de pequeño tamaño, cráneos muy 
brevirrostros y dentición especializada (Hylaeochampsidae). No se confirma la 
presencia de representantes de Crocodyloidea y Alligatoroidea en el Cretácico 
Superior europeo.
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in den Wüsten Ägyptens. 12. Die 
Procölen Crocodilia. Abhandlungen der 
Bayerischen Akademie der Wissenshaften 
Mathematisch-Naturwissenschaftliche 
Abteilung N.F. 15, 1–55.
Tabuce, R.; Vianey−Liaud, M.; Garcia, G. 
2004. A eutherian mammal in the latest 
Cretaceous of Vitrolles, southern France. 
Acta Palaeontologica Polonica 49(3), 
347–356.
Torices, A.; Díaz-Berenguer, E.; Narváez, I.; 
Ortega, F.; Pérez, S.; Serrano, H. 2010. 
Preliminary analysis of the microvertebrate 
fossils of “Lo Hueco” (Upper Cretaceous, 
Cuenca, Spain). 8th Annual Meeting of 
the European Association of Vertebrate 
Palaeontologists, Abstract Volume, p. 
81.
Turner, A. H. 2015. A Review of Shamosuchus 
and Paralligator (Crocodyliformes, 
Neosuchia) from the Cretaceous of Asia. 
PLoS ONE 10(2), e0118116.
Turner, A.H.; Pritchard, A.C. 2015. 
The monophyly of Susisuchidae 
(Crocodyliformes) and its phylogenetic 
placement in Neosuchia. PeerJ 3, e759.
Vilas, L; Mas, R.; García, A.; Alfonso, A.; 
Meléndez, N.; Rincón, R. 1982. Ibérica 
Suroccidental. En: El Cretácico de 
España (ed. García, A.). Universidad 
Complutense de Madrid, Madrid, 457–
508.
Walker, A.D. 1970. A revision of the 
Jurassic reptile Hallopus victor (Marsh), 
with remarks on the classification of 
crocodiles. Philosophical Transactions of 
the Royal Society of London, Series B, 
Biological Sciences 257(816), 323–372.
Weishampel, D.B.; Csiki, Z.; Benton, 
M.J.; Grigorescu, D.; Codrea, V. 2010. 
Palaeobiogeographic relationships of 
the Hateg biota - between isolation 
and innovation. Palaeogeography, 
Palaeoclimatology, Palaeoecology 293: 
419-437.
Wiley, E.O. 2011. Phylogenetics. The 
Theory and Practice of Phylogenetic 
Systematics. Second edition. Wiley-
Blackwell, Hoboken, New Jersey.
Williamson, T.E. 1996. ?Brachychampsa 
sealeyi, sp. nov., (Crocodylia, 
Capítulo VI
226
Alligatoroidea) from the Upper 
Cretaceous (lower Campanian) Menefee 
Formation, northwestem New Mexico. 
Journal of Vertebrate Paleontology 16(3), 
421–431.
Wu, X.-C.; Brinkman, D.B.; Russell, 
A.P. 1996. A new alligator from the 
Upper Cretaceous of Canada and 
the relationships of early eusuchians. 
Palaeontology 39(2), 351–375.
Wu, X.-C.; Cheng, Z.-W.; Russell, A. P. 2001. 
Cranial anatomy of a new crocodyliform 
(Archosauria: Crocodylomorpha) from the 
Lower Cretaceous of Song-Liao Plain, 
northeastern China. Canadian Journal of 
Earth Science 38(12), 1653–1663.
Zittel, K.A. von; Eastman, C.R. 1902. 
Text-Book of Palaeontology. Volume II. 
Macmillan and Company, London.
ANEXO I:
Listado de caracteres de Brochu y Storrs (2012) 
utilizado en el análisis de Eusuchia

Listado de caracteres
229
(1) Ventral tubercle of proatlas more than one-half (0) or no more than one-half (1) the width 
of the dorsal crest. 
(2) Fused proatlas boomerang-shaped (0), strap-shaped (1), or massive and block-shaped 
(2). 
(3) Proatlas with prominent anterior process (0) or lacks anterior process (1). 
(4) Proatlas has tall dorsal keel (0) or lacks tall dorsal keel; dorsal side smooth (1). 
(5) Atlas intercentrum wedge-shaped in lateral view, with insignificant parapophyseal 
processes (0), or plate-shaped in lateral view, with prominent parapophyseal processes 
at maturity (1). 
(6) Dorsal margin of atlantal rib generally smooth with modest dorsal process (0) or with 
prominent process (1). 
(7) Atlantal ribs without (0) or with (1) very thin medial laminae at anterior end. 
(8) Atlantal ribs lack (0) or possess (1) large articular facets at anterior ends for each other. 
(9) Axial rib tuberculum wide, with broad dorsal tip (0) or narrow, with acute dorsal tip (1). 
(10) Axial rib tuberculum contacts diapophysis late in ontogeny, if at all (0) or early in 
ontogeny (1). 
(11) Anterior half of axis neural spine oriented horizontally (0) or slopes anteriorly (1). 
(12) Axis neural spine crested (0) or not crested (1). 
(13) Posterior half of axis neural spine wide (0) or narrow (1). 
(14) Axis neural arch lacks (0) or possesses (1) a lateral process (diapophysis). 
(15) Axial hypapophysis located toward the center of centrum (0) or toward the anterior end 
of centrum (1). 
(16) Axial hypapophysis without (0) or with (1) deep fork. 
(17) Hypapophyseal keels present on eleventh vertebra behind atlas (0), twelfth vertebra 
behind atlas (1), or tenth vertebra behind atlas (2). 
(18) Third cervical vertebra (first postaxial) with prominent hypapophysis (0) or lacks 
prominent hypapophysis (1). 
(19) Neural spine on third cervical long, dorsal tip at least half the length of the centrum 
without the cotyle (0) or short, dorsal tip acute and less than half the length of the 
centrum without the cotyle (1). 
(20) Cervical and anterior dorsal centra lack (0) or bear (1) deep pits on the ventral surface 
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of the centrum. 
(21) Presacral centra amphicoelous (0) or procoelous (1). 
(22) Anterior sacral rib capitulum projects far anteriorly of tuberculum and is broadly visible 
in dorsal view (0), or anterior margins of tuberculum and capitulum nearly in same 
plane, and capitulum largely obscured dorsally (1).
(23) Scapular blade flares dorsally at maturity (0) or sides of scapular blade subparallel; 
minimal dorsal flare at maturity (1). 
(24) Deltoid crest of scapula very thin at maturity, with sharp margin (0) or very wide at 
maturity, with broad margin (1). 
(25) Scapulocoracoid synchondrosis closes very late in ontogeny (0) or relatively early in 
ontogeny (1). 
(26) Scapulocoracoid facet anterior to glenoid fossa uniformly narrow (0) or broad immediately 
anterior to glenoid fossa, and tapering anteriorly (1). 
(27) Proximal edge of deltopectoral crest emerges smoothly from proximal end of humerus 
and is not obviously concave (0) or emerges abruptly from proximal end of humerus 
and is obviously concave (1). 
(28) M. teres major and M. dorsalis scapulae insert separately on humerus; scars can be 
distinguished dorsal to deltopectoral crest (0) or insert with common tendon; single 
insertion scar (1). 
(29) Olecranon process of ulna narrow and sub-angular (0) or wide and rounded (1). 
(30) Distal extremity of ulna expanded transversely with respect to long axis of bone; 
maximum width equivalent to that of proximal extremity (0) or proximal extremity 
considerably wider than distal extremity (1). 
(31) Interclavicle flat along length, without dorsoventral flexure (0) or with moderate 
dorsoventral flexure (1) or with severe dorsoventral flexure (2). 
(32) Anterior end of interclavicle flat (0) or rod-like (1). 
(33) Iliac anterior process prominent (0) or virtually absent (1). 
(34) Dorsal margin of iliac blade rounded with smooth border (0) or rounded, with modest 
dorsal indentation (1) or rounded, with strong dorsal indentation (wasp-waisted; 2) 
or narrow, with dorsal indentation (3) or rounded with smooth border; posterior tip of 
blade very deep (4). 
(35) Supraacetabular crest narrow (0) or broad (1). 
(36) Limb bones relatively robust, and hind limb much longer than forelimb at maturity (0) or 
limb bones very long and slender (1). 
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(37) M. caudofemoralis with single head (0) or with double head (1). 
(38) Dorsal osteoderms not keeled (0) or keeled (1). 
(39) Dorsal midline osteoderms rectangular (0) or nearly square (1). 
(40) Four (0), six (1), eight (2), or ten (3) contiguous dorsal osteoderms per row at maturity. 
(41) Nuchal shield grades continuously into dorsal shield (0) or differentiated from dorsal 
shield; four nuchal osteoderms (1) or differentiated from dorsal shield; six nuchal 
osteoderms with four central and two lateral (2) or differentiated from dorsal shield; 
eight nuchal osteoderms in two parallel rows (3). 
(42) Ventral armor absent (0) or single ventral osteoderms (1) or paired ventral ossifications 
that suture together (2). 
(43) [40] Anterior margin of dorsal midline osteoderms with anterior process (0) or smooth, 
without process (1). 
(44) Ventral scales have (0) or lack (1) follicle gland pores. 
(45) Ventral collar scales not enlarged relative to other ventral scales (0) or in a single enlarged 
row (1) or in two parallel enlarged rows (2). 
(46) Median pelvic keel scales form two parallel rows along most of tail length (0) or form 
single row along tail (1) or merge with lateral keel scales (2). 
(47) Alveoli for dentary teeth 3 and 4 nearly same size and confluent (0) or fourth alveolus 
larger than third, and alveoli are separated (1). 
(48) Anterior dentary teeth strongly procumbent (0) or project anterodorsally (1). 
(49) Dentary symphysis extends to fourth or fifth alveolus (0) or sixth through eighth alveolus 
(1) or behind eighth alveolus (2). 
(50) Dentary gently curved (0), deeply curved (1), or linear (2) between fourth and tenth 
alveoli. 
(51) Largest dentary alveolus immediately caudal to fourth is (0) 13 or 14, (1) 13 or 14 and a 
series behind it, (2) 11 or 12, (3) no differentiation, (4) behind 14, (5) 10. (Modified from 
Brochu & Storrs, 2012). 
(52) Splenial with anterior perforation for mandibular ramus of cranial nerve V (0) or lacks 
anterior perforation for mandibular ramus of cranial nerve V (1). 
(53) Mandibular ramus of cranial nerve V exits splenial anteriorly only (0) or splenial has 
singular perforation for mandibular ramus of cranial nerve V posteriorly (1) or splenial 
has double perforation for mandibular ramus of cranial nerve V posteriorly (2). 
(54) Splenial participates in mandibular symphysis; splenial symphysis adjacent to no 
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more than five dentary alveoli (0) or splenial excluded from mandibular symphysis; 
anterior tip of splenial passes ventral to Meckelian groove (1) or splenial excluded from 
mandibular symphysis; anterior tip of splenial passes dorsal to Meckelian groove (2) or 
deep splenial symphysis, longer than five dentary alveoli; splenial forms wide ‘V’ within 
symphysis (3) or deep splenial symphysis, longer than five dentary alveoli; splenial 
constricted within symphysis and forms narrow ‘V’ (4). 
(55) Coronoid bounds posterior half of foramen intermandibularis medius (0) or completely 
surrounds foramen intermandibularis medius at maturity (1) or obliterates foramen 
intermandibularis medius at maturity (2). 
(56) Superior edge of coronoid slopes strongly anteriorly (0) or almost horizontal (1). 
(57) Inferior process of coronoid laps strongly over inner surface of Meckelian fossa (0) or 
remains largely on medial surface of mandible (1). 
(58) Coronoid imperforate (0) or with perforation posterior to foramen intermandibularis 
medius (1). 
(59) Process of splenial separates angular and coronoid (0) or no splenial process between 
angular and coronoid (1). 
(60) Angular-surangular suture contacts external mandibular fenestra at posterior angle at 
maturity (0) or passes broadly along ventral margin of external mandibular fenestra late 
in ontogeny (1). 
(61) Anterior processes of surangular unequal (0) or sub-equal to equal (1). 
(62) Surangular with spur bordering the dentary toothrow lingually for at least one alveolus 
length (0) or lacking such spur (1). 
(63) External mandibular fenestra absent (0) or present as narrow slit, no discrete fenestral 
concavity on angular dorsal margin (1) or present with discrete concavity on angular 
dorsal argin (2) or present and very large; most of foramen intermandibularis caudalis 
visible in lateral view (3). 
(64) Surangular-dentary suture intersects external mandibular fenestra anterior to 
posterodorsal corner (0) or at posterodorsal corner (1). 
(65) Angular extends dorsally toward or beyond anterior end of foramen intermandibularis 
caudalis; anterior tip acute (0) or does not extend dorsally beyond anterior end of 
foramen intermandibularis caudalis; anterior tip very blunt (1). 
(66) Surangular-angular suture lingually meets articular at ventral tip (0) or dorsal to tip (1). 
(67) Surangular continues to dorsal tip of lateral wall of glenoid fossa (0) or truncated and 
not continuing dorsally (1). 
(68) Articular-surangular suture simple (0) or articular bears anterior lamina dorsal to lingual 
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foramen (1) or articular bears anterior lamina ventral to lingual foramen (2) or bears 
laminae above and below foramen (3). 
(69) Lingual foramen for articular artery and alveolar nerve perforates surangular entirely (0) 
or perforates surangular/angular suture (1). 
(70) Foramen aerum at extreme lingual margin of retroarticular process (0) or set in from 
margin of retroarticular process (1). 
(71) Retroarticular process projects posteriorly (0) or projects posterodorsally (1). 
(72) Surangular extends to posterior end of retroarticular process (0) or pinched off anterior 
to tip of retroarticular process (1). 
(73) Surangular-articular suture oriented anteroposteriorly (0) or bowed strongly laterally (1) 
within glenoid fossa. 
(74) Sulcus between articular and surangular (0) or articular flush against surangular (1). 
(75) Dorsal projection of hyoid cornu flat (0) or rod-like (1). 
(76) Dorsal projection of hyoid cornu narrow, with parallel sides (0) or flared (1). 
(77) Lingual osmoregulatory pores small (0) or large (1). 
(78) Tongue with (0) or without (1) keratinized surface. 
(79) Teeth and alveoli of maxilla and/or dentary circular in cross-section (0), or posterior 
teeth laterally compressed (1), or all teeth compressed (2). 
(80) Maxillary and dentary teeth with smooth carinae (0) or serrated (1). 
(81) Naris projects anterodorsally (0) or dorsally (1). 
(82) External naris bisected by nasals (0) or nasals contact external naris, but do not bisect 
it (1) or nasals excluded, at least externally, from naris; nasals and premaxillae still in 
contact (2) or nasals and premaxillae not in contact (3). 
(83) Naris circular or keyhole-shaped (0) or wider than long (1) or anteroposteriorly long and 
prominently teardrop-shaped (2). 
(84) External naris of reproductively mature males (0) remains similar to that of females or (1) 
develops bony excrescence (ghara). 
(85) External naris (0) opens flush with dorsal surface of premaxillae or (1) circumscribed by 
thin crest. 
(86) Premaxillary surface lateral to naris smooth (0) or with deep notch lateral to naris (1). 
(87) Premaxilla has five teeth (0) or four teeth (1) early in posthatching ontogeny.
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(88) Incisive foramen small, less than half the greatest width of premaxillae (0) or large, more 
than half the greatest width of premaxillae (1) or large, and intersects premaxillary-
maxillary suture (2). 
(89) Incisive foramen completely situated far from premaxillary tooth row, at the level of the 
second or third alveolus (0) or abuts premaxillary tooth row (1) or projects between first 
premaxillary teeth (2). 
(90) Dorsal premaxillary processes short, not extending beyond third maxillary alveolus (0) 
or long, extending beyond third maxillary alveolus (1). 
(91) Dentary tooth 4 occludes in notch between premaxilla and maxilla early in ontogeny 
(0) or occludes in a pit between premaxilla and maxilla; no notch early in ontogeny (1). 
(92) All dentary teeth occlude lingual to maxillary teeth (0) or occlusion pit between seventh 
and eighth maxillary teeth; all other dentary teeth occlude lingually (1) or dentary teeth 
occlude in line with maxillary toothrow (2). 
(93) Largest maxillary alveolus is 3 (0), 5 (1), 4 (2), 4 and 5 are same size (3), 6 (4), or maxillary 
teeth homodont (5), or maxillary alveoli gradually increase in diameter posteriorly toward 
penultimate alveolus (6). 
(94) Maxillary tooth row curved medially or linear (0) or curves laterally broadly (1) posterior 
to first six maxillary alveoli. 
(95) Dorsal surface of rostrum curves smoothly (0) or bears medial dorsal boss (1). 
(96) Canthi rostralii absent or very modest (0) or very prominent (1) at maturity.
(97) Preorbital ridges absent or very modest (0) or very prominent (1) at maturity. 
(98) Antorbital fenestra present (0) or absent (1). 
(99) Vomer entirely obscured by premaxilla and maxilla (0) or exposed on palate at 
premaxillary-maxillary suture (1). 
(100) Vomer entirely obscured by maxillae and palatines (0) or exposed on palate between 
palatines (1). 
(101) Surface of maxilla within narial canal imperforate (0) or with a linear array of pits (1). 
(102) Medial jugal foramen small (0) or very large (1). 
(103) Maxillary foramen for palatine ramus of cranial nerve V small or not present (0) or very 
large (1). 
(104) Ectopterygoid abuts maxillary tooth row (0) or maxilla broadly separates ectopterygoid 
from maxillary tooth row (1). 
(105) Maxilla terminates in palatal view anterior to lower temporal bar (0) or comprises part 
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of the lower temporal bar (1). 
(106) Penultimate maxillary alveolus less than (0) or more than (1) twice the diameter of the 
last maxillary alveolus. 
(107) Prefrontal dorsal surface smooth adjacent to orbital rim (0) or bearing discrete knob-
like processes (1). 
(108) Dorsal half of prefrontal pillar narrow (0) or expanded anteroposteriorly (1). 
(109) Medial process of prefrontal pillar expanded dorsoventrally (0) or anteroposteriorly (1). 
(110) Prefrontal pillar solid (0) or with large pneumatic recess (1). 
(111) Medial process of prefrontal pillar wide (0) or constricted (1) at base. 
(112) Maxilla has linear medial margin adjacent to suborbital fenestra (0) or bears broad 
shelf extending into fenestra, making lateral margin concave (1). 
(113) Anterior face of palatine process rounded or pointed anteriorly (0) or notched anteriorly 
(1). 
(114) Anterior ectopterygoid process tapers to a point (0) or forked (1). 
(115) Palatine process extends (0) or does not extend (1) significantly beyond anterior end 
of suborbital fenestra. 
(116) Palatine process generally broad anteriorly (0) or in form of thin wedge (1). 
(117) Lateral edges of palatines smooth anteriorly (0) or with lateral process projecting from 
palatines into suborbital fenestrae (1). 
(118) Palatine-pterygoid suture nearly at (0) or far from (1) posterior angle of suborbital 
fenestra. 
(119) Pterygoid ramus of ectopterygoid straight, posterolateral margin of suborbital fenestra 
linear (0) or ramus bowed, posterolateral margin of fenestra concave (1). 
(120) Lateral edges of palatines parallel posteriorly (0) or flare posteriorly, producing shelf (1). 
(121) Anterior border of the choana is comprised of the palatines (0) or choana entirely 
surrounded by pterygoids (1). 
(122) Choana projects posteroventrally (0) or anteroventrally (1) at maturity. 
(123) Pterygoid surface lateral and anterior to internal choana flush with choanal margin 
(0) or pushed inward anterolateral to choanal aperture (1) or pushed inward around 
choana to form neck surrounding aperture (2) or everted from flat surface to form neck 
surrounding aperture (3). 
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(124) Posterior rim of internal choana not deeply notched (0) or deeply notched (1). 
(125) Internal choana not septate (0) or with septum that remains recessed within choana 
(1) or with septum that projects out of choana (2). 
(126) Ectopterygoid-pterygoid flexure disappears during ontogeny (0) or remains throughout 
ontogeny (1). 
(127) Ectopterygoid extends (0) or does not extend (1) to posterior tip of lateral pterygoid 
flange at maturity. 
(128) Lacrimal makes broad contact with nasal; no posterior process of maxilla (0) or maxilla 
with posterior process within lacrimal (1) or maxilla with posterior process between 
lacrimal and prefrontal (2). 
(129) Prefrontals separated by frontals and nasals (0) or prefrontals meet medially (1). 
(130) Lacrimal longer than prefrontal (0), or prefrontal longer than lacrimal (1), or lacrimal and 
prefrontal both elongate and nearly the same length (2). 
(131) Anterior tip of frontal (0) forms simple acute point or (1) forms broad, complex sutural 
contact with the nasals. 
(132) Ectopterygoid extends along medial face of postorbital bar (0) or stops abruptly ventral 
to postorbital bar (1). 
(133) Postorbital bar massive (0) or slender (1). 
(134) Postorbital bar bears process that is prominent, dorsoventrally broad, and divisible 
into two spines (0) or bears process that is short and generally not prominent (1). 
(135) Ventral margin of postorbital bar flush with lateral jugal surface (0) or inset from lateral 
jugal surface (1). 
(136) Postorbital bar continuous with anterolateral edge of skull table (0) or inset (1). 
(137) Margin of orbit flush with skull surface (0) or dorsal edges of orbits upturned (1) or 
orbital margin telescoped (2). 
(138) Ventral margin of orbit circular (0) or with prominent notch (1). 
(139) Palpebral forms from single ossification (0) or from multiple ossifications (1). 
(140) Quadratojugal spine prominent at maturity (0) or greatly reduced or absent at maturity 
(1). 
(141) Quadratojugal spine low, near posterior angle of infratemporal fenestra (0) or high, 
between posterior and superior angles of infratemporal fenestra (1). 
(142) Quadratojugal forms posterior angle of infratemporal fenestra (0) or jugal forms posterior 
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angle of infratemporal fenestra (1) or quadratojugal-jugal suture lies at posterior angle 
of infratemporal fenestra (2). 
(143) Postorbital neither contacts quadrate nor quadratojugal medially (0) or contacts 
quadratojugal, but not quadrate, medially (1) or contacts quadrate and quadratojugal 
at dorsal angle of infratemporal fenestra (2) or contacts quadratojugal with significant 
descending process (3). 
(144) Quadratojugal bears long anterior process along lower temporal bar (0) or bears 
modest process, or none at all, along lower temporal bar (1). 
(145) Quadratojugal extends to superior angle of infratemporal fenestra (0) or does not 
extend to superior angle of infratemporal fenestra; quadrate participates in fenestra (1). 
(146) Postorbital-squamosal suture oriented ventrally (0) or passes medially (1) ventral to 
skull table. 
(147) Dorsal and ventral rims of squamosal groove for external ear valve musculature parallel 
(0) or squamosal groove flares anteriorly (1). 
(148) Quadrate and squamosal not in contact on the external surface of the skull, posteriorly 
to the external auditory meatus (0) or quadratosquamosal suture extends dorsally along 
caudal margin of the external auditory meatus (1) or extends only to the caudoventral 
corner of the external auditory meatus (2). (Modified by Delfino et al., 2008b from 
Brochu, 1999, and Salisbury et al., 2006, character 132).
(149) Caudal margin of otic aperture not defined and gradually merging into the exoccipital 
(0) or smooth and continuous with the paraoccipital process (1) or caudal margin of 
otic aperture inset (2). (Modified by Delfino et al., 2008b from Salisbury et al., 2006, 
character 102).
(150) Frontoparietal suture deeply within supratemporal fenestra; frontal prevents broad 
contact between postorbital and parietal (0) or suture makes modest entry into 
supratemporal fenestra at maturity; postorbital and parietal in broad contact (1) or 
suture on skull table entirely (2). 
(151) Frontoparietal suture concavoconvex (0) or linear (1) between supratemporal fenestrae. 
(152) Supratemporal fenestra with fossa; dermal bones of skull roof do not overhang rim at 
maturity (0) or dermal bones of skull roof overhang rim of supratemporal fenestra near 
maturity (1) or supratemporal fenestra closes during ontogeny (2). 
(153) Shallow fossa at anteromedial corner of supratemporal fenestra (0) or no such fossa; 
anteromedial corner of supratemporal fenestra smooth (1). 
(154) Medial parietal wall of supratemporal fenestra imperforate (0) or bearing foramina (1). 
(155) Parietal and squamosal widely separated by quadrate on posterior wall of supratemporal 
fenestra (0) or parietal and squamosal approach each other on posterior wall of 
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supratemporal fenestra without actually making contact (1) or parietal and squamosal 
meet along posterior wall of supratemporal fenestra (2). 
(156) Skull table surface slopes ventrally from sagittal axis (0) or planar (1) at maturity. 
(157) Posterolateral margin of squamosal horizontal or nearly so (0) or upturned to form a 
discrete horn (1). 
(158) Mature skull table with broad curvature; short posterolateral squamosal rami along 
paroccipital process (0) or with nearly horizontal sides; significant posterolateral 
squamosal rami along paroccipital process (1). 
(159) Squamosal does not extend (0) or extends (1) ventrolaterally to lateral extent of 
paraoccipital process. 
(160) Supraoccipital exposure on dorsal skull table small (0), absent (1), large (2), or large 
such that parietal is excluded from posterior edge of table (3). 
(161) Anterior foramen for palatine ramus of cranial nerve VII ventrolateral (0) or ventral (1) 
to basisphenoid rostrum. 
(162) Sulcus on anterior braincase wall lateral to basisphenoid rostrum (0) or braincase wall 
lateral to basisphenoid rostrum smooth; no sulcus (1). 
(163) Basisphenoid not exposed extensively (0) or exposed extensively (1) on braincase wall 
anterior to trigeminal foramen. 
(164) Extensive exposure of prootic on external braincase wall (0) or prootic largely obscured 
by quadrate and laterosphenoid externally (1). 
(165) Laterosphenoid bridge comprised entirely of laterosphenoid (0) or with ascending 
process or palatine (1). 
(166) Capitate process of laterosphenoid oriented laterally (0) or anteroposteriorly (1) toward 
midline. 
(167) Parietal with recess communicating with pneumatic system (0) or solid, without recess 
(1). 
(168) Significant ventral quadrate process on lateral braincase wall (0) or quadrate-pterygoid 
suture linear from basisphenoid exposure to trigeminal foramen (1). 
(169) Lateral carotid foramen opens lateral (0) or dorsal (1) to basisphenoid at maturity. 
(170) External surface of basioccipital ventral to occipital condyle oriented posteroventrally 
(0) or posteriorly (1) at maturity. 
(171) Posterior pterygoid processes tall and prominent (0) or small and project posteroventrally 
(1) or small and project posteriorly (2). 
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(172) Basisphenoid thin (0) or anteroposteriorly wide (1) ventral to basioccipital. 
(173) Basisphenoid not broadly exposed ventral to basioccipital at maturity; pterygoid short 
ventral to median eustachian opening (0) or basisphenoid exposed as broad sheet 
ventral to basioccipital at maturity; pterygoid tall ventral to median eustachian opening 
(1). 
(174) Exoccipital with very prominent boss on paroccipital process; process lateral to 
cranioquadrate opening short (0) or exoccipital with small or no boss on paroccipital 
process; process lateral to cranioquadrate opening long (1). 
(175) Lateral eustachian canals open dorsal (0) or lateral (1) to medial eustachian canal. 
(176) Exoccipitals terminate dorsal to basioccipital tubera (0) or send robust process 
ventrally and participate in basioccipital tubera (1) or send slender process ventrally to 
basioccipital tubera (2). 
(177) Quadrate foramen aerum on mediodorsal angle (0) or on dorsal surface (1) of quadrate. 
(178) Quadrate foramen aereum is small (0), comparatively large (1), or absent (2) at maturity. 
(179) Quadrate lacks (0) or bears (1) prominent, mediolaterally thin crest on dorsal surface 
of ramus. 
(180) Attachment scar for posterior mandibular adductor muscle on ventral surface of 
quadrate ramus forms modest crests (0) or prominent knob (1). 
(181) Quadrate with small, ventrally-reflected medial hemicondyle (0) or with small medial 
hemicondyle; dorsal notch for foramen aerum (1) or with prominent dorsal projection 
between hemicondyles (2) or with expanded medial hemicondyle (3). 
(182) Iris (0) greenish/yellowish or (1) brown. 
(183) Two or more (0) or one (1) row of postoccipital osteoderms. 
(184) Fewer than eight (0) or eight to 14 (1) or more than 14 (2) paired midline scale rows 
(there is considerable variation in this character within species, and further work is 
needed to clarify the situation; data from Fuchs, 2006.) 
(185) Ectopterygoid maxillary ramus forms less than (0) or more than (1) two-thirds of lateral 
margin of suborbital fenestra. 
(186) Ectopterygoid maxillary ramus terminates at lateral margin of suborbital fenestra (0) or 
lateral to it, with maxilla separating the ectopterygoid from fenestra for short distance. 
(187) Palatine-maxillary suture intersects suborbital fenestra at its anteromedial margin (0) 
or nearly at its anteriormost limit (1). 
(188) Frontal lacks (0) or bears (1) prominent midsagittal crest between orbits. 
Anexo I
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(189) All cervical neural spines anteroposteriorly broad (0) or posterior neural spines thin 
and rod-like (1). 
ANEXO II:
Matriz de caracteres de Eusuchia basada en la 
propuesta filogenética de Brochu y Storrs (2012)
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ANEXO III:
Árboles de consenso detallados obtenidos en el 
primer análisis filogenético efectuado
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Figura A.1. Consenso estricto (izquierda) y consenso de mayoría (derecha) obtenidos en el análisis filo-
genético efectuado con 111 unidades taxonómicas operacionales incluidas en la matriz de caracteres 
propuesta por Brochu y Storrs (2012), que muestra las relaciones de parentesco de Eusuchia. El nodo 
Eusuchia es tentativo, debido a la presencia de taxones como Pachycheilosuchus, Pietraroiasuchus 
o Shamosuchus en su interior. Los números en los nodos indican números de nodo en el consenso 
estricto y frecuencia de repetición del clado en los árboles primarios, en el consenso de mayoría.
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ANEXO IV:
Distribución de sinapomorfías en el 
primer análisis filogenético efectuado
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Goniopholis simus: 15 (1→0); 18 (1→0); 
30 (0→1); 42 (1→0); 72 (1→0); 91 (1→0); 
133 (1→0); 148 (1→0); 149 (1→0)   
Isisfordia duncani: -
Shamosuchus djadochtaensis: 39 (0→1); 
93 (5→0); 130 (0→1); 140 (0→1); 141 
(0→1); 151 (1→0); 172 (0→1); 188 (0→1) 
Bernissartia fagesii: 13 (0→1); 14 (0→1); 48 
(1→0); 91 (1→0); 104 (0→1); 112 (0→1); 
127 (1→0); 133 (1→0)
Susisuchus anatoceps: 19 (0→1); 155 
(0→2); 160 (0→2) 
Allodaposuchus precedens: 91 (0→1); 92 
(0→2); 102 (0→1); 115 (1→0); 166 (1→0); 
172 (0→1); 173 (1→0)
MCCM-HUE-04498: 83 (0→1); 86 (0→1); 
96 (0→1); 97 (0→1); 119 (1→0); 142 
(0→2); 144 (0→1); 169 (0→1)
MCCM-HUE-02502: 56 (0→1); 81 (0→1); 
87 (0→1); 92 (0→1); 117 (0→1); 125 
(0→1); 133 (1→0); 142 (0→2); 162 (0→1); 
169 (0→1) 
UPUAM A1/A2/502: 102 (0→1); 137 (1→0); 
142 (0→2); 158 (1→0) 
“Allodaposuchus” subjuniperus: 81 (0→1); 
87 (0→1); 133 (1→0); 187 (0→1) 
“Allodaposuchus” palustris: 73 (1→0); 153 
(0→1); 178 (0→1) 
Arenysuchus gascabadiolorum: 158 (1→0) 
MDE/CM-616: 83 (0→1); 97 (0→1); 119 
(1→0); 133 (1→0); 153 (0→1); 164 (0→1); 
173 (1→0); 187 (0→1) 
Musturzabalsuchus buffetauti: -
Pietraroiasuchus ormezzanoi: 41 (0→2); 83 
(0→1); 136 (1→0); 180 (0→1) 
Pachycheilosuchus trinquei: 18 (1→0); 26 
(0→1); 104 (0→1); 135 (0→1); 160 (0→2); 
178 (0→2) 
Acynodon iberoccitanus: 160 (0→1) 
Acynodon adriaticus: 158 (0→1); 174 
(0→1) 
Iharkutosuchus makadii: 90 (0→1); 122 
(0→1); 134 (0→1); 152 (0→2); 156 (0→1); 
160 (0→2) 
Hylaeochampsa vectiana: 137 (0→2) 
Borealosuchus threeensis: 60 (0→1); 64 
(0→1) 
Borealosuchus formidabilis: -
Borealosuchus wilsoni: 69 (0→2) 
Borealosuchus acutidentatus: -
Borealosuchus sternbergii: 62 (1→0); 102 
(0→1); 117 (0→1) 
Eothoracosaurus mississippiensis: - 
Thoracosaurus neocesariensis: 127 (1→0) 
Thoracosaurus macrorhynchus: 126 
(0→1); 151 (0→1) 
Eosuchus minor: -
Eosuchus lerichei: 14 (1→0); 150 (1→2) 
Eogavialis africanus: 9 (0→1); 60 (0→1); 74 
(0→1); 160 (0→1) 
Piscogavialis jugaliperforatus: 72 (1→0); 
La distribución de sinapomorfías está basada en el consenso estricto de las 36300 
soluciones igualmente parsimoniosas obtenidas en el análisis:
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87 (0→1); 127 (1→0); 137 (2→1); 140 
(0→1); 143 (1→0); 145 (0→1); 150 (1→2) 
Gryposuchus colombianus: -
Gavialis lewisi: -
Gavialis gangeticus: -
Boverisuchus vorax: - 
Boverisuchus magnifrons: 73 (0→1); 82 
(1→2); 123 (0→1); 150 (0→1) 
Planocrania hengdongensis: 54 (0→1); 92 
(0→1); 177 (0→1) 
Planocrania datangensis: 90 (0→1) 
Leidyosuchus canadensis: 39 (0→1); 112 
(0→1); 117 (0→1) 
Deinosuchus riograndensis: 38 (1→0); 60 
(0→1); 63 (2→1); 83 (0→1); 137 (0→2); 
142 (0→2); 144 (0→1); 147 (0→1); 166 
(1→0) 
Diplocynodon ratelii: 149 (1→0); 151 
(1→0); 168 (0→1) 
Diplocynodon hantoniensis: 7 (0→1); 92 
(0→1); 119 (1→0) 
Diplocynodon muelleri: 54 (1→2); 117 
(0→1) 
Diplocynodon tormis: -
Diplocynodon darwini: 81 (1→0)
Baryphracta deponiae: 54 (1→0); 152 
(0→1) 
Brachychampsa montana: 54 (0→1) 
Brachychampsa sealeyi: 134 (1→0) 
Stangerochampsa mccabei: 38 (1→0); 64 
(0→1); 81 (0→1); 88 (0→2); 90 (0→1); 
128 (1→2); 150 (2→1) 
Ceratosuchus burdoshi: 88 (0→1); 120 
(1→0); 157 (0→1) 
Hassiacosuchus haupti: 1 (1→0); 160 
(0→1) 
Navajosuchus mooki: 88 (0→1) 
Allognathosuchus polyodon: 64 (0→1) 
Allognathosuchus wartheni: 64 (0→1); 119 
(1→0) 
Procaimanoidea kayi: 160 (0→1) 
Procaimanoidea utahensis: 81 (0→1) 
Arambourgia gaudryi: 151 (0→1) 
Wannaganosuchus brachymanus: 81 
(0→1); 112 (0→1) 
Alligator sinensis: 7 (0→1); 112 (0→1); 183 
(0→1) 
Alligator mississippiensis: 52 (0→1) 
Alligator mefferdi: 59 (1→0) 
Alligator thomsoni: 69 (1→0) 
Alligator olseni: 117 (0→1); 123 (0→1) 
Alligator mcgrewi: 6 (1→0); 31 (0→1); 51 
(1→0); 69 (0→1); 82 (1→0); 112 (0→1); 
160 (0→1) 
Alligator prenasalis: 50 (1→0); 69 (0→1); 82 
(1→0); 112 (0→1) 
Eocaiman cavernensis: 112 (0→1) 
Tsoabichi greenriverensis: 39 (1→0); 43 
(1→0); 85 (0→1) 
Paleosuchus trigonatus: - 
Paleosuchus palpebrosus: 19 (0→1); 183 
(0→1) 
Purussaurus neivensis: 63 (2→3); 160 
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(3→2) 
Orthogenysuchus olseni: -
Mourasuchus atopus: 50 (0→2); 157 (0→1) 
Caiman yacare: -
Caiman crocodilus: -
Caiman latirostris: 6 (1→0) 
Caiman lutescens: 128 (1→2) 
Melanosuchus fisheri: - 
Melanosuchus niger: -
Brachyuranochampsa eversolei: 151 
(0→1) 
Crocodylus acer: 145 (0→1) 
Crocodylus depressifrons: 12 (0→1); 15 
(1→0); 17 (0→1); 90 (0→1); 143 (1→2) 
Crocodylus affinis: -
Asiatosuchus germanicus: 19 (0→1); 81 
(1→0); 151 (0→1) 
Prodiplocynodon langi: 93 (1→3) 
Tomistoma schlegelii: 60 (0→1); 115 (0→1); 
116 (1→0); 128 (0→1); 147 (1→0) 
Tomistoma lusitanica: 145 (0→1) 
Toyotamaphimaea machikanensis: 92 
(2→0) 
Gavialosuchus eggenbergensis: 128 (0→2) 
Paratomistoma courtii: 151 (1→0); 156 
(1→0); 166 (1→0); 169 (1→0) 
Tomistoma cairense: 93 (1→5) 
Thecachampsa antiqua: 3 (1→0); 24 (0→1); 
38 (1→0); 68 (0→3); 160 (0→1); 178 
(0→2) 
Tomistoma petrolica: 156 (1→0) 
Dollosuchoides densmorei: 11 (0→1); 12 
(0→1) 
Kentisuchus spenceri: -
Crocodylus megarhinus: 93 (1→3); 128 
(0→2) 
Australosuchus clarkae: 148 (0→1) 
Kambara implexidens: 119 (1→0) 
Trilophosuchus rackhami: 112 (0→1); 141 
(0→1); 148 (0→1); 156 (1→0) 
Quinkana spp: 79 (0→2) 
Mecistops cataphractus: 6 (0→1); 13 
(1→0); 51 (2→4); 62 (1→0); 82 (1→2); 
116 (0→1); 185 (0→1); 186 (0→1); 187 
(0→1) 
Crocodylus niloticus: -
Crocodylus porosus: 2 (0→1); 17 (0→1); 26 
(1→0); 97 (0→1) 
Crocodylus rhombifer: 1 (1→0); 34 (2→1); 
95 (0→1); 157 (0→1); 184 (1→2) 
Euthecodon arambourgii: 54 (1→0); 82 
(1→2); 90 (0→1); 93 (1→5) 
Osteolaemus tetraspis: 60 (0→1); 82 
(1→0); 131 (0→1) 
Osteolaemus osborni: 119 (1→0) 
Voay robustus: 70 (0→1); 157 (0→1); 160 
(0→1) 
Rimasuchus lloydi: 128 (0→1) 
Brochuchus pigotti: 86 (0→1); 114 (0→1); 
116 (0→1) 
Nodo 1: 38 (0→1); 136 (0→1); 153 (0→1) 
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Nodo 2: 39 (0→1); 40 (0→1); 83 (0→2); 174 
(0→1) 
Nodo 3: 12 (0→1); 63 (1→0); 151 (0→1)
Nodo 4: 21 (0→1); 29 (0→1); 70 (0→1); 72 
(1→0); 93 (3→5); 125 (1→0); 189 (0→1) 
Nodo 5 (Hylaeochampsidae): 48 (1→0); 
51 (3→4); 54 (0→1); 82 (2→1); 93 (5→6); 
105 (0→1); 133 (1→0); 140 (0→1); 180 
(0→1); 185 (0→1); 187 (0→1)
Nodo 6: 106 (0→1); 129 (0→1); 130 (0→1); 
179 (0→1)
Nodo 7: 94 (0→1) 
Nodo 8 (Allodaposuchidae): 49 (1→0); 51 
(3→5); 54 (0→1); 65 (0→1); 67 (0→1); 68 
(0→1); 71 (0→1); 73 (0→1); 82 (2→1); 91 
(1→0); 93 (5→2); 115 (0→1); 128 (2→1); 
135 (0→1); 137 (0→1); 148 (1→0); 149 
(1→0); 152 (0→1); 153 (1→0); 158 (0→1); 
177 (0→1) 
Nodo 9: 30 (0→1); 70 (1→0); 71 (0→1); 91 
(1→0); 128 (2→0); 151 (1→0); 158 (0→1); 
174 (0→1)
Nodo 10 (Gavialoidea): 49 (1→2); 50 
(0→2); 54 (0→3); 72 (0→1); 81 (0→1); 90 
(0→1); 116 (0→1); 133 (1→0); 147 (0→1)
Nodo 11: 63 (0→1); 137 (0→1)
Nodo 12: 63 (1→2); 150 (0→1); 172 (0→1); 
176 (0→1)
Nodo 13: 161 (0→1); 178 (0→1); 181 (0→3)
Nodo 14: 137 (1→2); 138 (0→1)
Nodo 15: 128 (0→1); 171 (0→2)
Nodo 16: 82 (2→3)
Nodo 17: 158 (1→2); 164 (0→1)
Nodo 18: 28 (0→1); 51 (3→2); 63 (0→2); 93 
(5→3); 108 (0→1); 125 (0→1); 135 (0→1)
Nodo 19 (Borealosuchidae): 11 (0→1); 29 
(1→0); 36 (0→1); 47 (1→0); 94 (0→1)
Nodo 20: 116 (0→1); 130 (0→2); 151 (0→1) 
Nodo 21: 49 (1→0); 54 (0→1); 63 (2→1); 
150 (0→1)
Nodo 22: 43 (0→1); 82 (2→1); 181 (0→1)
Nodo 23 (Planocraniidae): 79 (0→2)
Nodo 24: 137 (0→1)
Nodo 25: 80 (0→1); 97 (0→1)
Nodo 26 (Brevirostres): 18 (1→0); 27 
(0→1); 33 (0→1); 149 (1→2)
Nodo 27 (Alligatoroidea): 47 (1→0); 61 
(0→1); 70 (0→1); 72 (0→1); 104 (0→1); 
131 (0→1); 177 (0→1)
Nodo 28: 91 (0→1); 120 (0→1)
Nodo 29 (Diplocynodontinae): 15 (1→0); 
34 (0→4); 42 (1→2); 54 (0→1); 69 (0→1); 
81 (0→1); 82 (1→2); 151 (0→1); 155 
(0→1)
Nodo 30: 49 (1→0); 92 (0→2)
Nodo 31: 125 (1→0)
Nodo 32: 5 (0→1); 39 (0→1); 47 (0→1); 51 
(2→1); 53 (0→1); 93 (3→2); 118 (1→0); 
122 (0→1); 128 (0→1); 132 (0→1); 150 
(0→2); 155 (0→2); 164 (0→1)
Nodo 33: 39 (1→0); 81 (0→1); 88 (0→2); 90 
(0→1); 93 (2→1); 128 (1→2); 150 (2→1); 
160 (0→2)
Nodo 34 (Alligatorinae): 40 (1→2); 130 
(0→1)
Nodo 35: 49 (1→0); 51 (1→0); 79 (0→1) 
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Nodo 36: 23 (0→1); 34 (0→1); 49 (1→0); 
51 (1→0); 63 (2→3); 81 (0→1); 82 (1→0); 
137 (0→1); 160 (0→1)
Nodo 37: 24 (0→1); 50 (1→0); 54 (0→2); 69 
(0→1)
Nodo 38: 67 (0→1); 110 (0→1); 151 (0→1)
Nodo 39 (Caimaninae): 54 (0→2); 60 
(0→1); 160 (0→3); 176 (0→2)
Nodo 40: 49 (1→0); 126 (0→1); 152 (0→1)
Nodo 41: 128 (1→0); 160 (3→2)
Nodo 42: 79 (0→1)
Nodo 43: 12 (1→0); 23 (0→1); 56 (1→0); 
125 (1→2)
Nodo 44: 6 (1→0); 130 (0→1)
Nodo 45: 82 (1→2); 83 (0→1)
Nodo 46: 11 (0→1); 34 (3→1); 68 (0→2); 
112 (0→1)
Nodo 47: 62 (1→0); 92 (0→1)
Nodo 48: 44 (1→2); 96 (0→1)
Nodo 49: 99 (0→1)
Nodo 50 (Crocodyloidea): 12 (1→0); 22 
(0→1); 73 (0→1); 81 (0→1); 89 (0→1); 
93 (3→1); 103 (0→1); 115 (0→1); 150 
(0→12); 162 (0→1); 163 (0→1); 181 
(1→3)
Nodo 51: 69 (0→1); 92 (0→2); 103 (1→0); 
142 (0→2)
Nodo 52: 131 (0→1)
Nodo 53 (Crocodylidae): 52 (0→1); 115 
(1→0); 137 (0→1)
Nodo 54 (Tomistominae): 116 (0→1); 119 
(1→0); 128 (0→1)
Nodo 55: 74 (1→0); 82 (1→2); 133 (1→0)
Nodo 56: 50 (0→2); 142 (2→0)
Nodo 57: 128 (1→0)
Nodo 58: 69 (1→0); 133 (0→1); 151 (0→1)
Nodo 59: 93 (1→4); 133 (1→0)
Nodo 60 (Crocodylinae): 54 (0→1); 143 
(1→0); 145 (0→1)
Nodo 61: 181 (3→1)
Nodo 62: 151 (0→1); 160 (0→2)
Nodo 63: 67 (0→1); 142 (2→1)
Nodo 64: 34 (1→2); 60 (0→1)
Nodo 65: 19 (0→1); 41 (1→2); 49 (1→0); 
101 (0→1); 175 (0→1)
Nodo 66: 11 (0→1); 128 (0→1)
Nodo 67: 97 (0→1); 123 (0→1); 159 (0→1)
Nodo 68: 81 (1→0); 125 (1→0); 151 (0→1)
Nodo 69: 115 (0→1); 152 (0→1)
Nodo 70: 49 (1→0); 67 (1→0); 79 (0→1); 87 
(0→1); 112 (0→1); 145 (1→0); 151 (0→1); 
173 (0→1)
Nodo 71: 11 (0→1); 20 (0→1); 52 (0→1); 54 
(0→1); 92 (0→1)

ANEXO V:
Árboles de consenso detallados obtenidos en el 
segundo análisis filogenético efectuado
Anexo V
278
Figura A.2. Consenso estricto (izquierda) y consenso de mayoría (derecha) obtenidos en el análisis filoge-
nético efectuado con 105 unidades taxonómicas operacionales (excluyendo del primer análisis filoge-
nético efectuado a Pachycheilosuchus trinquei, Allodaposuchus palustris, Musturzabalsuchus buffetauti, 
Borealosuchus threeensis, Eocaiman cavernensis y Orthogenysuchus olseni, que carecen de más del 
70% de información codificable) incluidas en la matriz de caracteres propuesta por Brochu y Storrs 
(2012), que muestra las relaciones de parentesco de Eusuchia. El nodo Eusuchia es tentativo, debido 
a la presencia de taxones como Pietraroiasuchus o Shamosuchus en su interior. Los números en los 
nodos indican números de nodo en el consenso estricto y frecuencia de repetición del clado en los 
árboles primarios, en el consenso de mayoría.
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ANEXO VI:
Distribución de sinapomorfías en el 
segundo análisis filogenético efectuado
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Goniopholis simus: 15 (1→0); 18 (1→0); 42 
(1→0); 72 (1→0); 91 (1→0); 133 (1→0); 
148 (1→0); 149 (1→0)   
Isisfordia duncani: -
Shamosuchus djadochtaensis: 151 (1→0); 
172 (0→1); 188 (0→1) 
Bernissartia fagesii: 13 (0→1); 14 (0→1); 91 
(1→0); 104 (0→1); 112 (0→1); 127 (1→0); 
133 (1→0)
Susisuchus anatoceps: 19 (0→1); 155 
(0→2); 160 (0→2) 
Allodaposuchus precedens: 91 (0→1); 92 
(0→2); 102 (0→1); 166 (1→0); 172 (0→1); 
173 (1→0)
MCCM-HUE-04498: 86 (0→1); 96 (0→1); 
142 (0→2)
MCCM-HUE-02502: 92 (0→1); 117 (0→1); 
142 (0→2)
UPUAM A1/A2/502: 73 (0→1); 91 (1→0); 
98 (0→1); 102 (0→1); 121 (0→1); 125 
(1→0); 136 (0→1); 137 (1→0); 142 (0→2); 
143 (2→1); 144 (1→0); 148 (1→0); 149 
(1→0); 151 (0→1); 152 (0→1); 160 (3→0); 
166 (0→1)
“Allodaposuchus” subjuniperus: 187 
(0→1) 
“Allodaposuchus” palustris: 12 (0→1); 21 
(0→1); 33 (0→1); 54 (0→1); 131 (1→0); 
148 (1→0); 149 (1→0); 151 (0→1); 152 
(0→1); 153 (0→1); 158 (0→1) 
Arenysuchus gascabadiolorum: 158 (1→0) 
MDE/CM-616: 153 (0→1); 173 (1→0); 187 
(0→1) 
Musturzabalsuchus buffetauti: 51 (2→5); 
52 (0→1); 54 (0→1); 65 (0→1); 67 (0→1); 
68 (0→1); 71 (0→1); 72 (1→0); 73 (0→1); 
93 (3→2) 
Pietraroiasuchus ormezzanoi: 41 (0→2); 83 
(0→1); 93 (3→5); 136 (1→0); 180 (0→1) 
Pachycheilosuchus trinquei: 18 (1→0); 21 
(0→1); 26 (0→1); 29 (0→1); 38 (0→1); 51 
(2→3); 61 (0→1); 93 (3→5); 104 (0→1); 
160 (3→2)
Acynodon iberoccitanus: 160 (0→1) 
Acynodon adriaticus: 158 (0→1); 174 
(0→1)  
Iharkutosuchus makadii: 90 (0→1); 122 
(0→1); 134 (0→1); 152 (0→2); 156 (0→1); 
160 (0→2) 
Hylaeochampsa vectiana: 137 (0→2); 173 
(0→1) 
Borealosuchus threeensis: 21 (0→1); 36 
(0→1); 42 (1→2); 47 (1→0); 54 (0→1); 60 
(0→1); 64 (0→1); 71 (0→1); 72 (1→0); 74 
(1→0); 189 (0→1) 
Borealosuchus formidabilis: -
Borealosuchus wilsoni: - 
Borealosuchus acutidentatus: -
Borealosuchus sternbergii: 92 (2→1); 102 
(0→1); 117 (0→1); 134 (0→1) 
Eothoracosaurus mississippiensi: 63 (2→0)
Thoracosaurus neocesariensis: 127 (1→0) 
Thoracosaurus macrorhynchus: 151 (0→1) 
La distribución de sinapomorfías está basada en el consenso estricto de las 1509 soluciones 
igualmente parsimoniosas obtenidas en el análisis:
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Eosuchus minor: -
Eosuchus lerichei: 14 (1→0); 150 (1→2) 
Eogavialis africanus: 9 (0→1); 60 (0→1); 74 
(0→1); 160 (0→1) 
Piscogavialis jugaliperforatus: 72 (1→0); 
87 (0→1); 127 (1→0); 137 (2→1); 140 
(0→1); 143 (1→0); 145 (0→1); 150 (1→2) 
Gryposuchus colombianus: -
Gavialis lewisi: -
Gavialis gangeticus: -
Boverisuchus vorax: - 
Boverisuchus magnifrons: 73 (0→1); 82 
(1→2); 123 (0→1); 150 (0→1) 
Planocrania hengdongensis: 54 (0→1); 92 
(0→1); 177 (0→1) 
Planocrania datangensis: 90 (0→1) 
Leidyosuchus canadensis: 39 (0→1); 56 
(1→0); 112 (0→1); 117 (0→1) 
Deinosuchus riograndensis: 38 (1→0); 60 
(0→1); 63 (2→1); 83 (0→1); 137 (0→2); 
142 (0→2); 144 (0→1); 147 (0→1); 166 
(1→0) 
Diplocynodon ratelii: 149 (2→1); 151 
(1→0); 168 (0→1) 
Diplocynodon hantoniensis: 7 (0→1); 92 
(0→1); 119 (1→0) 
Diplocynodon muelleri: 54 (1→2); 117 
(0→1) 
Diplocynodon tormis: -
Diplocynodon darwini: 81 (1→0)
Baryphracta deponiae: 54 (1→0); 152 
(0→1) 
Brachychampsa montana: 54 (0→1) 
Brachychampsa sealeyi: 134 (1→0) 
Stangerochampsa mccabei: 38 (1→0); 64 
(0→1); 90 (0→1)
Ceratosuchus burdoshi: 120 (1→0); 157 
(0→1) 
Hassiacosuchus haupti: 1 (1→0); 160 
(0→1) 
Navajosuchus mooki: - 
Allognathosuchus polyodon: 64 (0→1) 
Allognathosuchus wartheni: 64 (0→1); 119 
(1→0) 
Procaimanoidea kayi: 160 (0→1) 
Procaimanoidea utahensis: 81 (0→1) 
Arambourgia gaudryi: 151 (0→1) 
Wannaganosuchus brachymanus: 81 
(0→1); 112 (0→1) 
Alligator sinensis: 7 (0→1); 112 (0→1); 183 
(0→1) 
Alligator mississippiensis: 52 (0→1) 
Alligator mefferdi: 59 (1→0) 
Alligator thomsoni: 69 (1→0) 
Alligator olseni: 117 (0→1); 123 (0→1) 
Alligator mcgrewi: 6 (1→0); 31 (0→1); 51 
(1→0); 69 (0→1); 82 (1→0); 112 (0→1); 
160 (0→1) 
Alligator prenasalis: 50 (1→0); 69 (0→1); 82 
(1→0); 112 (0→1) 
Eocaiman cavernensis: 49 (0→1); 54 
(0→2); 60 (0→1); 61 (0→1); 98 (0→1); 
104 (0→1); 112 (0→1); 136 (0→1); 144 
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(1→0); 158 (0→1); 176 (0→2) 
Tsoabichi greenriverensis: 21 (0→1); 38 
(0→1); 42 (1→2); 54 (0→2); 71 (0→1); 82 
(0→1); 85 (0→1); 98 (0→1); 128 (1→0); 
130 (1→0); 134 (0→1); 136 (0→1); 150 
(0→2); 151 (0→1); 152 (0→1); 158 (0→1); 
160 (3→2) 
Paleosuchus trigonatus: - 
Paleosuchus palpebrosus: 19 (0→1); 183 
(0→1) 
Purussaurus neivensis: 63 (2→3); 88 (0→1) 
Orthogenysuchus olseni: 81 (0→1); 82 
(0→2); 83 (0→1); 88 (0→1); 98 (0→1); 
113 (0→1); 134 (0→1); 136 (0→1); 152 
(0→1); 153 (0→1); 158 (0→1); 181 (0→1) 
Mourasuchus atopus: 50 (0→2); 60 (1→0); 
74 (1→0); 82 (1→2); 83 (0→1); 90 (0→1); 
93 (2→5); 97 (0→1); 145 (1→0); 157 
(0→1) 
Caiman yacare: - 
Caiman crocodilus: -
Caiman latirostris: 6 (1→0) 
Caiman lutescens: 128 (1→2) 
Melanosuchus fisheri: - 
Melanosuchus niger: -
Brachyuranochampsa eversolei: 151 
(0→1) 
Crocodylus acer: 145 (0→1) 
Crocodylus depressifrons: 12 (0→1); 15 
(1→0); 17 (0→1); 90 (0→1); 143 (1→2) 
Crocodylus affinis: -
Asiatosuchus germanicus: 19 (0→1); 81 
(1→0); 151 (0→1) 
Prodiplocynodon langi: 93 (1→3) 
Tomistoma schlegelii: 60 (0→1); 115 (0→1); 
116 (1→0); 128 (0→1); 147 (1→0) 
Tomistoma lusitanica: 145 (0→1) 
Toyotamaphimaea machikanensis: 92 
(2→0) 
Gavialosuchus eggenbergensis: 128 (0→2) 
Paratomistoma courtii: 151 (1→0); 156 
(1→0); 166 (1→0); 169 (1→0) 
Tomistoma cairense: 93 (1→5) 
Thecachampsa antiqua: 3 (1→0); 24 (0→1); 
38 (1→0); 68 (0→3); 160 (0→1); 178 
(0→2) 
Tomistoma petrolica: 156 (1→0) 
Dollosuchoides densmorei: 11 (0→1); 12 
(0→1) 
Kentisuchus spenceri: -
Crocodylus megarhinus: 93 (1→3); 128 
(0→2) 
Australosuchus clarkae: 148 (1→2) 
Kambara implexidens: 119 (1→0) 
Trilophosuchus rackhami: 112 (0→1); 141 
(0→1); 148 (1→2); 156 (1→0) 
Quinkana spp: 79 (0→2) 
Mecistops cataphractus: 6 (0→1); 13 
(1→0); 51 (2→4); 62 (1→0); 82 (1→2); 
116 (0→1); 185 (0→1); 186 (0→1); 187 
(0→1) 
Crocodylus niloticus: -
Crocodylus porosus: 2 (0→1); 17 (0→1); 26 
(1→0); 97 (0→1) 
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Crocodylus rhombifer: 1 (1→0); 34 (2→1); 
95 (0→1); 157 (0→1); 184 (1→2) 
Euthecodon arambourgii: 54 (1→0); 82 
(1→2); 90 (0→1); 93 (1→5) 
Osteolaemus tetraspis: 60 (0→1); 82 
(1→0); 131 (0→1) 
Osteolaemus osborni: 119 (1→0) 
Voay robustus: 70 (0→1); 157 (0→1); 160 
(0→1) 
Rimasuchus lloydi: 128 (0→1) 
Brochuchus pigotti: 86 (0→1); 114 (0→1); 
116 (0→1) 
Nodo 1: 38 (0→1); 136 (0→1); 153 (0→1) 
Nodo 2: 39 (0→1); 40 (0→1); 83 (0→2); 174 
(0→1) 
Nodo 3: 12 (0→1); 63 (1→0); 151 (0→1)
Nodo 4 (Eusuchia): 21 (0→1); 29 (0→1); 72 
(1→0); 125 (1→0); 189 (0→1) 
Nodo 5: 39 (0→1); 61 (0→1); 70 (0→1); 140 
(0→1); 141 (0→1); 156 (1→0) 
Nodo 6 (Hylaeochampsidae): 54 (0→1); 
121 (0→1); 133 (1→0); 180 (0→1); 187 
(0→1)
Nodo 7: 106 (0→1); 118 (0→1); 129 (0→1); 
179 (0→1)
Nodo 8: 94 (0→1)
Nodo 9: 131 (1→0); 173 (0→1) 
Nodo 10: 71 (0→1); 91 (1→0); 121 (0→1); 
135 (0→1); 158 (0→1) 
Nodo 11 (Allodaposuchidae): 93 (3→2); 
137 (0→1); 148 (1→0); 149 (1→0); 152 
(0→1); 153 (1→0); 177 (0→1) 
Nodo 12: 115 (0→1); 169 (0→1) 
Nodo 13: 83 (0→1); 97 (0→1); 119 (1→0)
Nodo 14: 81 (0→1); 87 (0→1)
Nodo 15 (Crocodylia): 63 (0→2); 151 
(1→0); 174 (0→1)
Nodo 16: 3 (1→0); 6 (1→0); 38 (1→0); 56 
(1→0); 92 (0→2)
Nodo 17 (Borealosuchidae):11 (0→1); 29 
(1→0); 36 (0→1); 47 (1→0); 94 (0→1)
Nodo 18: 130 (0→2); 151 (0→1)
Nodo 19: 49 (1→0); 150 (0→1)
Nodo 20 (Gavialoidea): 49 (1→2); 50 
(0→2); 54 (0→3); 72 (0→1); 81 (0→1); 90 
(0→1); 93 (3→5); 133 (1→0); 135 (1→0); 
147 (0→1); 156 (1→0); 173 (1→0)
Nodo 21: 137 (0→1)
Nodo 22: 63 (2→1)
Nodo 23: 150 (0→1); 172 (0→1); 176 (0→1)
Nodo 24: 161 (0→1); 178 (0→1); 181 (0→3)
Nodo 25: 137 (1→2); 138 (0→1)
Nodo 26: 128 (0→1); 171 (0→2)
Nodo 27: 158 (1→2); 164 (0→1)
Nodo 28: 82 (2→3)
Nodo 29: 43 (0→1); 134 (0→1); 181 (0→1)
Nodo 30 (Planocraniidae): 79 (0→2)
Nodo 31: 137 (0→1)
Nodo 32: 80 (0→1); 97 (0→1)
Nodo 33 (Brevirostres): 18 (1→0); 27 
(0→1); 33 (0→1); 149 (1→2)
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Nodo 34 (Alligatoroidea): 47 (1→0); 61 
(0→1); 70 (0→1); 72 (0→1); 104 (0→1); 
131 (0→1); 177 (0→1)
Nodo 35: 91 (0→1); 120 (0→1)
Nodo 36 (Diplocynodontinae): 3 (1→0); 15 
(1→0); 34 (0→4); 42 (1→2); 54 (0→1); 69 
(0→1); 82 (1→2); 151 (0→1); 155 (0→1)
Nodo 37: 49 (1→0); 92 (0→2)
Nodo 38: 125 (1→0)
Nodo 39: 5 (0→1); 39 (0→1); 47 (0→1); 51 
(2→1); 53 (0→1); 93 (3→2); 118 (1→0); 
122 (0→1); 132 (0→1); 150 (0→12); 155 
(0→2); 164 (0→1)
Nodo 40: 39 (1→0); 90 (0→1); 93 (2→1); 
160 (0→2)
Nodo 41 (Caimaninae): 4 (0→1); 25 (0→1); 
34 (0→3); 42 (1→2); 49 (1→0); 51 (1→2); 
54 (0→2); 57 (0→1); 60 (0→1); 66 (0→1); 
72 (1→0); 76 (0→1); 124 (0→1); 126 
(0→1); 137 (0→1); 145 (0→1); 152 (0→1); 
176 (0→2)
Nodo 42: 3 (1→0); 7 (0→1); 8 (0→1); 31 
(0→2); 32 (0→1); 53 (1→2); 58 (0→1); 79 
(0→1); 87 (0→1); 117 (0→1); 139 (0→1)
Nodo 43: 12 (1→0); 23 (0→1); 56 (1→0); 
125 (1→2)
Nodo 44: 6 (1→0); 130 (0→1)
Nodo 45: 11 (0→1); 34 (3→1); 68 (0→2); 
112 (0→1)
Nodo 46: 62 (1→0); 92 (0→1)
Nodo 47: 44 (1→2); 96 (0→1)
Nodo 48: 99 (0→1)
Nodo 49: 50 (0→1); 81 (1→0)
Nodo 50 (Alligatorinae): 40 (1→2); 130 
(0→1)
Nodo 51: 49 (1→0); 51 (1→0); 79 (0→1)
Nodo 52: 23 (0→1); 34 (0→1); 49 (1→0); 
51 (1→0); 63 (2→3); 81 (0→1); 82 (1→0); 
137 (0→1); 160 (0→1)
Nodo 53: 24 (0→1); 50 (1→0); 54 (0→2); 69 
(0→1)
Nodo 54: 67 (0→1); 110 (0→1); 151 (0→1)
Nodo 55 (Crocodyloidea): 12 (1→0); 22 
(0→1); 73 (0→1); 89 (0→1); 93 (3→1); 
103 (0→1); 115 (0→1); 150 (0→12); 162 
(0→1); 163 (0→1); 181 (1→3)
Nodo 56: 69 (0→1); 92 (0→2); 103 (1→0); 
142 (0→2)
Nodo 57: 131 (0→1)
Nodo 58 (Crocodylidae): 52 (0→1); 115 
(1→0); 137 (0→1)
Nodo 59 (Tomistominae): 116 (0→1); 119 
(1→0); 128 (0→1)
Nodo 60: 74 (1→0); 82 (1→2); 133 (1→0)
Nodo 61: 50 (0→2); 142 (2→0)
Nodo 62: 128 (1→0)
Nodo 63: 69 (1→0); 133 (0→1); 151 (0→1)
Nodo 64: 93 (1→4); 133 (1→0)
Nodo 65 (Crocodylinae): 54 (0→1); 143 
(1→0); 145 (0→1)
Nodo 66: 181 (3→1)
Nodo 67: 151 (0→1); 160 (0→2)
Nodo 68: 67 (0→1); 142 (2→1)
Nodo 69: 34 (1→2); 60 (0→1)
Nodo 70: 19 (0→1); 41 (1→2); 49 (1→0); 
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101 (0→1); 175 (0→1) 
Nodo 71: 11 (0→1); 128 (0→1)
Nodo 72: 97 (0→1); 123 (0→1); 159 (0→1) 
Nodo 73: 81 (1→0); 125 (1→0); 151 (0→1) 
Nodo 74: 115 (0→1); 152 (0→1) 
Nodo 75: 49 (1→0); 67 (1→0); 79 (0→1); 87 
(0→1); 112 (0→1); 145 (1→0); 151 (0→1); 
173 (0→1) 
Nodo 76: 11 (0→1); 20 (0→1); 52 (0→1); 54 
(0→1); 92 (0→1)


